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Einleitung. 

Schizocapsa plantaginea Hance gehört zu der kleinen Familie der 
Taccaceen und wurde durch HANCE (23) als eigene Gattung von den 
übrigen Taccaceen abgetrennt. Dem Habitus nach ist sie den Arten 
der Sektion Ataccia Pax ähnlich, unterscheidet sich aber von allen 
anderen Taccaceen dadurch, daß sie eine Kapsel ausbildet, während 
jene eine Beere entwickeln. 

Unsere morphologischen und anatomischen Kenntnisse dieser 
Pflanzenfamilie sind sehr lückenhaft und fehlen über Schizocapsa plan- 
taginea vollkommen. Eine ältere anatomische Arbeit von Qu£va (41) 
und die Untersuchungen LimPRIcHTs (29) haben die Verhältnisse in den 
Sektionen Ataccia Pax und Eutacca Pax aufgehellt. Jedoch wäre es 
wünschenswert, auf vergleichend morphologischer Basis diese Familie 
nochmals zu behandeln. 

Die Verbreitung der Taccaceen erstreckt sich über die gesamten 
Tropen der neuen und alten Welt. Es lassen sich drei verschiedene 
Areale abgrenzen, das indisch-malayisch-polynesische, das afrikanisch- 
madagassische und das tropisch-amerikanische. Die Pflanzen sind haupt- 
sächlich in den feuchten und schattigen Gebirgs- und Küstenwäldern 
zu finden. Schizocapsa plantaginea kommt auf engbegrenztem Raum in 
Südchina vor, wo sie im Jahre 1879 von E. FABER am North River 
beschrieben wurde. 

Im folgenden sollen einige morphologische und: anatomische Be- 
obachtungen im Bereich der Blütenstände von Schizocapsa plantaginea 
dargestellt werden. Zu gegebener Zeit wird eine entwicklungsgeschicht- 
liche Studie folgen *. 

Bemerkungen zu den Abbildungen. Um unnötige Wiederholungen zu vermeiden, 
mögen hier die häufigsten Bezeichnungen, die in den Figuren wiederkehren, erklärt 
werden: 

* Für die Beschaffung des Untersuchungsmaterials sei Herrn Garteniuspektor 
Rutscu, Rostock, herzlichst gedankt. 
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I Terminalblüte. F  Fruchtblätter. 
II—IX Blüten der Wickel, ihrer Ent- Fy Fruchtblatthöhlung. 
stehungsfolge nach bezeichnet. F, Fruchtblattrand. 


B, u. «, „Vorblätter‘‘ der Terminalblüte. @Q Querzone 
Bar By... fadenförmige Vorblätter der 8, Samenanlage 





Blüten II, III, ... S  SproBscheitel. 
V Vegetationspunkt. D Dorsalmedianus. 
Vim Ventralmeristem. L Lateralis. 
P. Leitbündelanlagen L + L verschmolzene Seitennerven 
J  Interzellularen. zweier benachbarter Karpelle. 
O Oberseite. iE, Innenepidermis. 
P Perianth. Sy Schwellgewebe. 
S, Staubblätter. W; Widerlager. 


I. Die Infloreszenz. 

Wie bei allen anderen Taccaceen entspringen auch bei Schizocapsa 
plantaginea HANCE alle Blütenstiele fast in gemeinsamer Höhe am Ende 
einer Infloreszenzachse und werden von einem Kranz Hochblätter um- 
geben. Daher bildet die Gesamtheit aller Blüten scheinbar eine Dolde 
(Abb. 1). Als solche sind früher die Blütenstände der Taccaceen von 
ENDLICHER (13), KunTH (27) und ScHULTEsS (44) aufgefaßt worden. 
Bei BAILLON (2) findet man eine Andeutung des wahren Verhaltens, aber 
erst EICHLER (12) hat richtig erkannt, daß bei der von ihm unter- 
suchten Tacca cristata Jack eine Doppelwickel vorliegt, deren beide 
Äste gewöhnlich einander symmetrisch sind. Pax (38) spricht von 
scheindoldigen Blütenständen mit einer Terminalblüte, von der zwei 
Wickeläste ausgehen. 

Betrachten wir die Infloreszenz von Schizocapsa plantaginea (Abb. 1), 
so erscheint auch sie doldig, da Blüten und Hochblätter annähernd in 
gleicher Höhe inseriert sind. Vier blattartig entwickelte Hochblätter 
bilden ein Involucrum, das während der Entwicklung des Blütenstandes 
den Knospenschutz übernimmt. Einen jungen Blütenstand zeigt Abb. 2 A. 
Die beiden median gestellten Spathablätter (b und a) sowie das eine 
Vorblatt (8,) der Primanblüte (J) sind abpräpariert. Die zuerst auf- 
blühende Terminalblüte Z tritt bereits stark hervor, ein Verhalten, das 
CEJP (6) für die Doppelwickel als gewöhnlich bezeichnet hat. Blüten IT, 
III... sind ihrer Entstehungsfolge nach beziffert. Die Wickel bestehen 
aus symmetrischen Ästen von wechselnder Blütenzahl. Übersichtlicher 
sind die Verhältnisse im Querschnitt Abb. 3A, wo die Blütenstiele 
getroffen sind. Die fadenförmigen Vorblätter, auf die noch später ein- 
gegangen werden soll, stehen in zwei Reihen, rechts und links einer jeden 
Wickel. Die Anordnung der einzelnen Infloreszenzteile gleicht völlig der 
von EICHLER (12) bei Tacca cristata beschriebenen. Er faßt a und 6 als 
Spatha, die mit ihr alternierenden Organe «, und B, als Vorblätter der 
Terminalbliite J auf, die zugleich Tragblätter von JJ sein sollen. ß,, 
8, ... sind Vorblätter von II, III ... Ebenso wie bei 7’. cristata ist bei 





Morphologische und anatomische Studien. 93 


Schizocapsa plantaginea die Endblüte (J) dem Spathablatt b genähert 
(Abb. 2A und Abb. 34). EıcHLer (12) vertritt daher die Meinung, 
daß sie möglicherweise ein Achselprodukt desselben sei, obgleich er bei 
T. cristata „eine blinde Endigung des Schaftes‘, die also nach Seite a 
hin zu suchen wäre, nicht gefunden hat. Bei unserer Pflanze konnte ich 
ebenfalls keine Endigung des Schaftes auffinden und auch das zelluläre 
Gefüge läßt Reste eines Vegetationspunktes nicht erkennen. Es ist also 
wahrscheinlich gemacht, daß wir eine Terminalblüte in / vor uns haben. 
GOEBEL (20) diskutiert diese Dinge im Zusammenhang mit den von 





Abb. 1. Schü anfloreszer . biuven und Hochblätter sind fast in 
gleicher Höhe inseriert. Die Zahl der fadenförmigen Vorblätter ist größer als die der 
entwickelten Blüten. 





EIcHLER (12) geprägten Begriffen der Spatha- und Vorblätter. Man 
könne von Vorblättern nur dann reden (a, und B, in Abb. 34 und B), 
wenn die erste Blüte nicht terminal stehe. Ist sie aber endständig, so 
seien «, und ß, nur als Hochblätter anzusehen. Eine entwicklungs- 
geschichtliche Untersuchung, wie sie GOEBEL (20) fordert, war nicht 
durchzuführen, jedoch da kein Vegetationskegelrest festgestellt werden 
konnte, möchte ich mich der Meinung GoEBELs (20) anschließen, daß 
a, und f, nicht Vorblätter der Blüte J sind, sondern Involucralblätter. 
Wir haben nun die Art der Wickelbildung zu studieren. In einem 
jungen Blütenstand (Abb. 2 A) sind alle Teile fast gleichzeitig weit ent- 
wickelt. Wenn die Infloreszenz blühreif wird, erfolgen nur noch 
Streckungs- und Entfaltungsbewegungen. Die einzelnen entwicklungs- 
geschichtlichen Phasen des Wickels sind nicht zu verfolgen, ganz wie 
bei einem Boragoid. Es liegt eine kongenitale Wickelbildung vor. 
Ehe wir auf diese Dinge eingehen, soll über die Diskussion, die der Begriff des 
Boragoids in der Literatur hervorgerufen hat, ein kurzer Überblick gegeben werden. 


SCHUMANN (43) führte den Begriff ,,Boragoid“ für den Blütenstand der Boragi- 
naceen ein und deutet ihn als eine echte Wickel mit stark dorsiventraler Ausbildung. 
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Ferner weist er auf die schnelle Entwicklung der Blütenanlagen hin. Die ver- 
gleichenden Morphologen A. P. DE CANDOLLE (5), L. und A. Bravaıs (4), Wyp- 
LER (52), EICHLER (11), Warmtne (50), CetakovsK¢ (8), Murx (34), TROLL (48 u. 
49) u.a. betrachten die Wickel der Boraginaceen als Spezialfälle echter Wickel. 
Namentlich in GoEBEL (16) entstand dieser Auffassung ein Gegner, wozu man die 
Literatur bei ÖELAKovsKf (8 u. 9), SCHUMANN (43) und Gozser (16—18, 20 u. 21) 
vergleiche. 

GOEBEL stellte die Forderung, die Wickelnatur des Boragoids entwicklungs- 
geschichtlich nachzuweisen. Da aber während der Entwicklungsgeschichte die 
einzelnen Phasen nicht hervortreten, sondern in einem an monopodiale Verhältnisse 
erinnernden Sinn verläuft, verneint er zunächst die Wickelnatur. Erst später 
[s. auch TROLL in Heat (24)] gibt er zu, daß sein Standpunkt einseitig entwicklungs- 
geschichtlich war und auf Grund vergleichend morphologischer Betrachtungen 
das Boragoid von der Wickel abzuleiten sei. 

Vor allem trat CELAKOvSKŸ (8 u. 9) dieser Meinung GoEBeLs entgegen. Er 
zeigte, daß bei den Boraginaceen cymöse Blütenstände vorliegen, die uns auf 
Grund von kongenitalen Vorgängen in Form eines Monopodiums entgegentreten. 
Auf die Forderung der Entwicklungsmechanik ontogenetische Beweise zu bringen, 
schreibt CELAKOVSKY (9): ,,... ich bedauere, daß dies nicht möglich ist, weil eben 
hier ein kongenitaler oder idealer Vorgang vorliegt, der nun einmal nie durch die 
Entwicklung hichte nachgewiesen werden kann, daß diese vielmehr in der 


Regel entgegenzustehen scheint.“ 

Wir haben hier wiederum ein schönes Beispiel dafür, daß man bei 
Klärung morphologischer Probleme, wie auch anderer botanischer Fra- 
gen, nie einseitig verfahren darf, wozu man auch bei TROLL (48) und 
Kaussmann (25) nachlese. Von entwicklungsgeschichtlicher Seite kann 
nicht immer die Lösung morphologischer Probleme gebracht werden, 
sondern der Vergleich der fertigen Zustände bringt in diesem Falle ent- 
scheidende Klärung. 

Nach dem Vorhergehenden können wir nun die Infloreszenzverhält- 
nisse bei Schizocapsa plantaginea verstehen. Ein isolierter Wickelast 
(Abb. 2F) zeigt, daß alle Blüten (//’—VIT) ziemlich gleichzeitig ent- 
wickelt werden. Ein Vergleich mit Symphytum officinale L. (Abb. 2 E), 
einem ausgesprochenen Boragoid, läßt die engen Beziehungen zwischen 
beiden Blütenständen klar hervortreten. Die Knospenlage der kon- 
genitalen Wickel, namentlich bei den Boraginaceen und den Hydro- 
phyllaceen, zeichnet sich dadurch aus, daß ihr Ende eingerollt ist. So 
verhält sich auch Symphytum. Schizocapsa plantaginea bildet fast gerade 
Wickel, wie man aus Längsschnitten (Abb. 2 B und C) und dem Blüten- 
stand (Abb. 2A) entnehmen kann. Die Krümmung der Wickelachse 
kann verschieden groß sein (B und C), jedoch nach außen hin fällt sie 
nicht ins Gewicht. Nach GoEBEL (20) gibt es derartige Fälle auch bei 
den Convolvulaceen, von denen er Mina lobata Luav. und Lex, als Beispiel 
anführt. Ebensowenig sind die Wickel der Labiaten und Scrophulari- 
aceen eingerollt. Eine ausgesprochene Einrollung erfolgt dann, wenn 
die sympodiale Wickelachse stark dorsiventral ist. 
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Untersucht man bei Schizocapsa plantaginea die Verhältnisse am 
Vegetationskegel der Wickel (Abb. 2D), so sieht man, daß die Blüten- 
anlagen seitlich ausgegliedert werden, und die Wickelachse scheinbar 
monopodialen Charakter trägt. Bei den Boraginaceen sind diese Dinge 
noch ausgeprägter, so daß GOEBEL (16) früher glaubte, dorsiventrale 
Trauben vor sich zu haben. Besonders gut lassen diese seitliche Aus- 
gliederung die jungen Blütenanlagen VIII und IX (Abb.2D) und 





Abb. 2. Schizocapsa plantaginea. A Junger Blütenstand, B und C Längsschnitte durch 
einen Wickelast, D und F junge Wickeläste (b und 8; Narben abpräparierter Involucral- 
blätter), E Symphytum officinale, junger Wickelast. 


Abb. 3 B, C und D erkennen. Im Zusammenhang damit sind auch die 
fadenförmigen Vorblätter in zwei Reihen angeordnet (Abb. 2 À und 
Abb. 3 A und B). Das gleiche Verhalten schildert LIMPRICHT (29 und 30) 
für Tacca pinnatifida J. und G. FORST. und T'acca artocarpifolia SEEM., 
die mehrere Wickeläste tragen, wenn er schreibt: ,, Die einzelnen Wickel 
werden durch die Bartfäden voneinander getrennt; daher stehen diese 
zwischen den Blütenstielen.‘ Aus vergleichend morphologischen Grün- 
den handelt es sich also auch hier um kongenitale Wickelbildung, bei 
der die einzelnen Phasen im Entwicklungsgang nicht zu erkennen sind. 
Bei Tacca cristata werden die 4—7 zuerst ausgebildeten Blüten blüh- 
reif, wie EICHLER (12) nachweisen konnte. Es folgen weitere 2—3 rudi- 
mentäre Blüten. Ganz ähnlich verhält sich Schizocapsa plantaginea, wodie 
zuletzt angelegten Blüten ebenfalls unentwickelt bleiben (Abb. 2 B, VI, 
Planta. Bd. 39. 7b 
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VII und Abb. 2C, VII, VIII). Ihr histogenetisches Bild zeigt, daß 
die Blütenvegetationspunkte (Abb. 3D, Bl und Abb. 4F, VII) aus 
meristematischem Gewebe bestehen, in die eine Leitbündelanlage (P,) 
hineinreicht. Der Vegetationspunkt der Wickel (V in Abb.3C und D, 
und Abb. 4, F) verkümmert, was das großzellige Gewebe erkennen läßt. 
Es ist bereits in den Dauerzustand übergegangen. Man beachte ferner 
die Abgrenzung zu der zuletzt ausgegliederten noch meristematischen, 
kleinzelligen Blütenanlage. Ähnliche Verhältnisse beschrieb MÜLLER (33) 
für die kongenitalen Wickel bei Myosotis sparsiflora Mix. 


II. Die Hochblätter. 

Über die blattartigen 4 Involucralblätter wurde bereits weiter oben 
verhandelt, so daß wir uns nunmehr den fadenförmigen Vorblättern 
zuwenden können. Sie treten bei fast allen Taccaceen (ausgenommen 
Tacca palmata Bu. und Tacca Rumphii ScHAUER) auf. Die lang herab- 
hängenden, bartfädenähnlichen Vorblätter (Abb. 1) geben den In- 
floreszenzen ein sonderliches Aussehen und wurden von ENDLICHER (13), 
Kunts (27) und Miıqueu (32) als sterile Blütenstiele gedeutet. Erst 
EıcHLer (12) hat ihren wahren morphologischen Wert als Vor- bzw. 
Deckblätter der einzelnen Blüten erkannt. In der Zahl übertreffen sie 
meist die vorhandenen Blüten. Der abgebildete Blütenstand (Abb. 1) 
hat 14 fadenförmige Vorblätter, obgleich nur 10 Blüten (die Terminal- 
blüte ausgenommen, da sie ja keine fadenförmige Vorblätter besitzt) 
ausgebildet sind. Die gleiche Feststellung traf EıchLer (12) bei T'acca 
cristata, da auch hier die Vorblätter der letzten rudimentären Blüten 
vollkommen entwickelt werden. 

Die Vorblätter von Schizocapsa plantaginea erreichen eine bedeutende 
Länge und weisen auf ihrer morphologischen Oberseite eine Rinne auf 
(Abb. 3E und F). Ihr Leitbündelverlauf zeigt das gleiche Verhalten, 
wie es LIMPRICHT (29) für Tacca macrantha Limpr. geschildert hat. 
Diametral gegenüber der rinnigen Oberseite liegt ein größeres Bündel 
(P,). In den basalen Teilen der Vorblätter schließen sich diesen seitlich 
zwei kleinere Bündel (in E) an (vgl. auch Abb. 3 À, ß,, ß,). Spitzen- 
wärts rücken die einzelnen Stränge immer dichter aneinander und ver- 
schmelzen schließlich, so daß nur noch ein großes Bündel zu sehen ist 
(Abb. 34, ß,, Ba. Was den histogenetischen Verlauf betrifft, so kann 
man ein ausgesprochenes Dickenwachstum (Abb. 3F) feststellen, das 
anfangs allseitig von der subepidermalen Zellschicht besorgt wird. 
Später jedoch erfolgt eine Lokalisation auf die adaxiale Seite; es kommt 
ein ventral gelegenes Meristem (V,,) zustande, das TROLL (48) Ventral- 
meristem nannte. Diese Art des Dickenwachstums ist für die axilen 
Teile der Blattorgane charakteristisch, wie die Studien von Bouyauzs (3), 
TROLL (48), KaussMANN (25) u.a. erwiesen haben. Die Entwicklung 
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der Blattränder (Abb. 3E und F, xx) ist bei den fadenförmigen Vor- 
blättern von Schizocapsa plantaginea gehemmt. Subepidermale Rand- 
zellen, wie sie nach Avery (1), FOSTER (14), Kaussmann (25 und 26) 
und Noack (35) die Ausbildung der Lamina besorgen, werden überhaupt 
nicht angelegt. 

Wir wissen, daß bei der pleuroplasten Blattentwicklung, wozu man 
bei Avery (1) und PRANTL (40) vergleiche, die Blattachse gegenüber der 





Abb. 3. Schizocapsa plantaginea. A und B Querschnitte durch einen jungen Blütenstand, 
C und D Querschnitte im Bereich des Wickelvegetationspunktes. Bl Blütenanlage, E und 
F tadenförmige Vorblätter quer. zz Blattränder. 


seitlichen Ausbreitung gefördert ist. Junge Primordien bestehen nur 
aus dem Rippenteil, wie aus Untersuchungen von AVERY (1) an Nicotiana 
Tabacum L. entnommen werden kann. Stellt man sich vor, daß das 
Blatt von Nicotiana eine Entwicklungshemmung erfährt und auf dem 
Primordialstadium stehen bleibt, dann erhalten wir ein fadenförmiges, 
zylindrisches Organ mit nur geringer Oberseite. Solche gehemmte 
Stadien stellen die fadenförmigen Vorblätter von Schizocapsa plantaginea 
dar. Dieser Gedankengang kann empirisch belegt werden durch eine 
Übergangsform, die LIMPRICHT (29) bei T'acca pinnatifida subsp. minor 
Limpe. gefunden hat. Hier zeigte sich am basalen Ende des ,,Bart- 
fadens*‘* eine blattartige Verbreiterung, während der obere Teil faden- 
förmig ausgebildet war. Die Anlage zur randlichen Ausdehnung ist 


Le Der Ausdruck »Bartfaden‘ ist von EICHLER (12) zuerst gebraucht worden. 
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durchaus vorhanden, aber im Normalfall restlos gehemmt. Auf diese 
Weise kommt die stielartige Form der Vorblitter zustande. 


Das Gewebe der Vorblätter geht sehr bald in den Dauerzustand über, 
die Zellen vergrößern sich, runden sich ab, und es entstehen zahlreiche 
Interzellularen (Abb. 3E, J). Außerdem sind überall in dem Gewebe 
Kristalldrusen verstreut. In diesem Zustand befinden sich bereits die 
Bartfäden, wie sie in Abb. 2A dargestellt sind. Mit dem fertigen 
Zustand verglichen (Abb. 1) ergibt sich, daß sie nachträglich eine erheb- 
liche Verlängerung erfahren, die allein durch Zellstreckungsvorgänge 
bewirkt wird. Ich konnte weder ein apikales noch ein interkalares 
Meristem feststellen. Die Einschaltung neuer Zellen im Gewebe der 
Vorblätter ist aber sehr unwahrscheinlich, da (Abb. 3 £) sie frühzeitig 
unter Ausbildung von Interzellularen in den Dauerzustand übergehen. 
Bei Längsschnitten waren keine Mitosen oder Vorbereitungen zu diesen 
zu finden. 


III. Die Blütenentwicklung. 


Die Blüten von Schizocapsa plantaginea sind epigyn. Eine junge 
Blütenanlage (Abb. 4F, VII) tritt als halbkugeliger Sproßscheitel 
hervor, der den gleichen Aufbau wie ein Vegetationskegel zeigt. Ein 
Corpus, dessen Zellen unregelmäßig angeordnet sind, wird von regel- 
mäßigen Zellschichten der Tunika überzogen. Aller Wahrscheinlichkeit 
nach sind zwei Tunikaschichten vorhanden. Genaue Angaben darüber 
können bei dem wenigen Untersuchungsmaterial, das zur Verfügung 
stand, nicht gemacht werden. 


Zuerst erfolgt die Ausgliederung der Perianthblätter (Abb. 4D, P). 
Die Blütenhülle folgt dem gewöhnlichen Liliaceendiagramm. In den 
basalen Teilen sind die Perigonblätter etwas verwachsen (Abb. 1). Die 
Blüten von Schizocapsa plantaginea sind leicht dorsiventral, was sich 
bei den Perianthblättern dadurch bemerkbar macht, daß an jeder Blüte 
verschiedene Entwicklungsstadien zu finden sind. Wie wir von PAYER (39) 
wissen, ist dies im Bereich der Blüte eine ziemlich häufige Erscheinung. 
Als nächstes werden die 6 Staubblätter (Abb. 4C und B, $,) ausge- 
gliedert, deren Filamente den Perianthblättern angewachsen sind. 
Gleichzeitig erfolgt die Anlegung der 3 Karpelle (Abb. 40, B). Die 
Untersuchungen CELAKOVSKYs (7), GOEBELs (15) und LEINFELLNERs (28) 
haben es wahrscheinlich gemacht, daß der unterständige Fruchtknoten 
einen Achsenbecher darstellt, dessen Innenseite mit den kongenital ver- 
wachsenen Fruchtblättern ausgekleidet ist. In der Mitte der Frucht- 
knotenhöhlung ist eine rundliche Kuppe zu sehen (Abb. 4C, Q + Q), 
von der man vermuten kann, daß sie Blattnatur besitzt. Wahrschein- 
lich handelt es sich um die kongenital verwachsenen Querzonen der 
beiden Karpelle (F), die aber in der Entwicklung stark gehemmt sind. 
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Die Griffeläste der Fruchtblätter wachsen heran (Abb.4B und A), 
und die Samenanlagen werden angelegt. 

Wie bei den anderen Taccaceen lassen die Staubblätter auch hier eine 
kapuzenartige Gestalt erkennen, sind dithezisch und intrors. Das Fila- 
ment ist petaloid entwickelt und zeigt, wie auch die Perianthblätter, 
ein Randwachstum, das durch subepidermale Initialzellen vermittelt 
wird, so wie es KAUSSMANN (25) für die gleichen Organe anderer Pflanzen 
Pa 





Abb. 4. Schizocapsa plantaginea. A—D Bliitenentwicklung, E Querschnitt durch das 
Entfaltungsgewebe der Kapselwand, F Längsschnitt im Bereich des Vegetationspunktes 
eines Wickelastes. 


nachweisen konnte. In den Perianthblättern und den Blütenstielen sind 
ebenfalls Rhaphiden verstreut. 

Von der Bestäubung kann folgendes gesagt werden: DELPINO (10) 
stellte als erster Vermutungen über die Bestäubung bei T'acca cristata 
auf. Er glaubt, daß kleine Fliegen, wie sie etwa die Blüten von Arum 
und Aristolochia besuchen, auch bei 7’. cristata die Bestäubung ver- 
mitteln. Lorw (31) schreibt von sogenannten ,,Herbergseinrichtungen‘ 
bei T. cristata und T. integrifolia Ker-Gawr. Kleine Insekten finden 
in den zahlreichen Schlupfwinkeln der Blüten Verstecke, aus denen sie 
jeder Zeit wieder ins Freie gelangen können. Auf diese Weise soll die 
Befruchtung bewirkt werden. Limpricut (29) stellte auf Grund von 
längeren Beobachtungen fest, daß in der Blüte von Tacca macrantha nie 
Insekten zu finden seien. Meist tritt bei dieser Pflanze Selbstbestäubung 
ein, da die Antheren die Narbe fast berühren, und eine schwache Be- 
wegung der Blüte genügt, um die Bestäubung zu vollziehen. 
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Ähnliche Verhältnisse ergaben die eigenen Studien an Schizocapsa 
plantaginea. Blühende Pflanzen, die innerhalb des Warmhauses in 
einem besonderen verschlossenen Glaskasten standen, bestäubten sich 
offenbar selbst, und alle reifenden Kapseln brachten Samen hervor. Die 
Möglichkeit einer Selbstbestäubung ist durchaus gegeben, da eine fertig 
entwickelte Blüte nur geringe Abstände zwischen den Narben und den 
Antheren der Staubblätter erkennen läßt. Bei der Reife des Androe- 
ceums genügt eine kleine Erschütterung der Blüte, und der Pollen 
gelangt auf die benachbarten Narben. Unterstützend kommt noch 
hinzu, daß die an sich protogynen Blüten der Taccaceen ihre Empfängnis- 
fähigkeit auch dann noch behalten, wenn der Pollen ausgereift ist. 


IV. Das Gynoeceum und die Kapsel. 

Nach TRoLL (45) läßt sich für das coenokarpe Gynoeceum ein ein- 
heitlicher Bauplan aufstellen. Es können drei verschiedene Zonen unter- 
schieden werden, ein basaler, fertiler Teil oder der synkarpe Abschnitt, 
der Griffel oder parakarpe Abschnitt und die Narbenregion, die apokarp 
ist. Ein parakarpes Gynoeceum liegt dann vor, wenn die synkarpe Zone 
rudimentiert und die Fertilität der Griffelzone übertragen wird. 

Wie wir schon sahen, hat Schizocapsa plantaginea einen unterständi- 
gen Fruchtknoten und bildet als einzige Taccacee eine Kapsel aus. 
Das dreiblättrige Gynoeceum ist parakarp, die Narbenregion apokarp 
(Abb. 5A). Im Querschnitt sehen wir die übliche Hufeisenform der 
drei Fruchtblätter. Ihre eingeschlagenen Seitenteile sind dicht anein- 
ander gepreßt, eine kongenitale Verwachsung ist nicht eingetreten. 
Der Dorsalmedianus (D,) durchzieht allein die Narbenregion. Ein 
tiefer geführter Schnitt (Abb. 5B) unmittelbar an der Stelle, wo die 
Fruchtblätter sich mit dem Achsenbecher vereinigen, zeigt, daß sich 
an ihrer Gestalt nichts ändert. Ein Hinweis auf diese Verhältnisse gab 
bereits LEINFELLNER (28). Die Fruchtblattränder (F,) bleiben, wie in 
der Narbenregion, an ihrer Berührungsstelle erhalten. Die enge Ver- 
bindung der Karpelle erfolgt durch die Blütenachse. Der Fruchtknoten 
ist in diesem Abschnitt pseudocoenokarp, worüber man bei TROLL (46) 
vergleiche. Auch hier ist der Dorsalmedianus (D,,) noch allein vor- 
handen, was mit einer Reduktion der lateralen Seitenstränge zusammen- 
hängt, wie sie SCHAEPPI und STEINDL (42) bei den Karpellen gewisser 
Rosoideen nachgewiesen haben. Die seitlichen Stränge (L) reichen nicht 
bis zur Basis der Griffeläste hinauf. In der fertilen Zone des parakarpen 
Gynoeceums (Abb. 5C) ist der Spalt zwischen den einzelnen Karpellen 
verschwunden. Damit ist wahrscheinlich gemacht, daß eine kongenitale 
Verwachsung zwischen den einzelnen Fruchtblättern stattgefunden hat. 
In diesem Bereich durchziehen neben dem Dorsalmedianus (D,,) die 
Seitennerven (L) die Fruchtblätter. Wir haben die fertile Zone vor uns, 
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in der man deutlich die Samenanlagen (S,) erkennen kann (vgl. auch 
Abb. 44). Die schwach entwickelten Plazenten sitzen an den Rändern 
der Fruchtblätter, sind also nach TRoLL (46) marginal lateral angeheftet. 
Aus noch tiefer geführten Schnitten (Abb. 5D und E) durch die basale 
Zone des Gynoeceums entnimmt man, daß eine Fruchtblatthöhle (F,) 
vorhanden ist, die sich unten verschmälert und schließlich endet. Dieser 
Abschnitt ist steril, die Laterales verschmelzen (L + L), und von einem 





Abb. 5. Schizocapsa plantaginea. A—E Fruchtknotenquerschnitte (in verschiedener Höhe). 
F Kapsel sich öffnend. 


Rest des synkarpen Teiles ist nichts wahrzunehmen. TRoLL (45) hat 
darauf hingewiesen, daß man in den meisten Fällen beim parakarpen 
Gynoeceum Reste der synkarpen Basis nicht mehr vorfinden kann. Der 
Vergleich mit Übergängen berechtigt dazu, typologische Zusammen- 
hänge anzunehmen. Kommt der schlauchartige Teil des Fruchtknotens 
in Wegfall, ein Zustand, der sehr häufig anzutreffen ist, dann erhalten 
wir das parakarpe Gynoeceum von Schizocapsa plantaginea. Wie wir 
von LEINFELLNER (28) wissen, ist es wegen des allmählichen Überganges 
oft nicht möglich, festzustellen, ob peltate Karpelle mit stark gehemmter 
Querzone oder epeltate vorliegen. Das gleiche gilt in unserem Falle. 

Da Hance (23) die Kapsel von Schizocapsa nicht näher beschrieben 
hat, soll es an dieser Stelle geschehen. Die reife grüne Kapsel besteht 
aus lebendem Gewebe und ist an der Spitze abgeflacht. Auf der Kapsel- 
oberseite sind die Reste des Perianths (P, in. Abb. 5F) als bräunliche 
Fetzen zu erkennen. Die Öffnung der Kapsel erfolgt loculieid, also im 
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Bereich der dorsalen Mittelnerven (Abb. 5F). Die Samen (S,) sitzen 
auf flachen Plazentarwülsten. Abb. 5F zeigt die Anfangsphase der 
Kapselöffnung. Im weiteren Verlauf kriimmen sich die 3 Klappen um 
fast 180°, bis sich die oberen und unteren Teile der Außenwände be- 
rühren. Wie GOEBEL (19), v. GUTTENBERG (22) u.a. nachgewiesen 
haben, gibt es bei lebenden Geweben Entfaltungsgewebe, die eine ein- 
malige, allmählich erfolgende Bewegung durchzuführen vermögen. Es 
treten Schwellpolster auf, die aus zarten, elastischen Parenchymzellen 
bestehen und durch rasches Wachstum und hohe Turgeszenz aus- 
gezeichnet sind. Die Öffnung der Kapsel von Schizocapsa plantaginea 
wird durch ein solches Entfaltungsgewebe bewirkt. Ein Querschnitt 
(Abb. 4E) zeigt eine kleinzellige Innenepidermis (iE,), unter der ein 
parenchymatisches mehrreihiges Schwellgewebe (S,,) liegt, das im Be- 
reich der Plazenten am stärksten entwickelt ist und in Richtung nach 
den dorsalen Mittelnerven an Mächtigkeit verliert. Die Zellen sind 
zickzackartig ineinander verzahnt und lassen Verhältnisse erkennen, 
wie man sie bei v. GUTTENBERG (22) nachlesen kann. Die äußeren 
Schichten der Kapselwand bilden ein Widerlager (W;) aus langgestreck- 
ten, schmalen Zellen mit leicht verdickten Wänden. Ihre Orientierung 
erfolgt senkrecht zu dem Schwellgewebe. Ähnlich sind die von Over- 
BECK (36 und 37) untersuchten Gewebe gebaut, nur daß bei der Kapsel 
von Schizocapsa plantaginea die Bewegung nicht explosionsartig, sondern 
langsam vonstatten geht. Die Samen werden nicht ausgeschleudert. 
Der anfangs negativ geotropische Infloreszenzschaft vollführt nach der 
Befruchtung eine Krümmungsbewegung, die 90° weit übertrifft, und 
die Samen können ohne weiteres aus der sich öffnenden Kapsel heraus- 
fallen. 

Die gleichen Krümmungsbewegungen der anfänglich orthotropen 
Infloreszenzachse hat WEBER (51) bei Eichhornia crassipes (MART.) SOLMS 
näher untersucht und ermitteln können, daß für die postflorale Krüm- 
mung in der Hauptsache Zellstreckungen verantwortlich zu machen 
sind. Aller Wahrscheinlichkeit nach liegen bei der Blütenstandsachse 
von Schizocapsa plantaginea ähnliche Vorgänge zugrunde, worüber noch 
nähere Untersuchungen anzustellen wären. 


Zusammenfassung. 

1. Die Infloreszenz von Schizocapsa plantaginea Hance wird be- 
schrieben. Die beiden Wickeläste stellen kongenitale Wickel dar, deren 
Vegetationspunkte verkümmern. 

2. Eine Terminalblüte wird ausgebildet, daher sind die beiden ,,Vor- 
blätter‘‘ nicht als solche aufzufassen, sondern Involucralblätter. 

3. Die fadenförmige Gestalt der Vorblätter ist als Folge einer Ent- 
wicklungshemmung bei pleuroplaster Blattausbildung anzusehen. Ein 
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Ventralmeristem besorgt das Dickenwachstum. Die endgültige Länge 
der Vorblätter wird durch ein ausgeprägtes Streckungswachstum erzielt. 

4. Die Blüte zeigt die typische Entwicklung einer epigynen Blüte, 
wobei das parakarpe Gynoeceum mit dem Achsenbecher kongenital 
verwächst. Die Breitenentwicklung der Perianthblätter und der peta- 
loiden Filamente wird durch subepidermale Initialen bewirkt. 

5. Selbstbestäubung wurde festgestellt. 

6. Das parakarpe Gynoeceum folgt dem typischen Fruchtknotenbau, 
obgleich der schlauchartige Teil restlos unterdrückt ist. Die Laterales 
sind verkürzt. 

7. Die Kapsel, die aus lebendem Gewebe besteht, öffnet sich loculicid 
mit Hilfe eines Entfaltungsgewebes. 

8. Die anfangs orthotrope Infloreszenzachse führt eine postflorale 


Krümmung durch. 
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DAS HEMMSTOFF-WUCHSSTOFFSYSTEM 
DES MAISSKUTELLUMS. 


Von 
RICHARD Pout. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. Dezember 1950.) 


Einleitung. 


Die Wuchsstofforschung hat in den letzten Jahren zahlreiche beweis- 
kräftige Argumente dafür erbracht, daß eine Wachstumsregulation der 
Pflanze allein durch Wuchsstoff auf der einen und Nährstoffe auf der 
anderen Seite, wie es WENT (1928) in seiner klassischen Arbeit über 
„Wuchsstoff und Wachstum‘ dargelegt hat, nicht ausreicht, um die 
Steuerung der wuchsstoffabhängigen Entwicklungsprozesse der Pflanze 
zu erklären. Wie man für den tierischen und menschlichen Organismus 
zahlreiche Hormone nachweisen konnte, die gegensinnig arbeiten, wobei 
ein Hormon die Wirkung des anderen aufzuheben vermag, so hat man 
auch für die Pflanze derartige Antihormone postuliert und nach ihnen 
geforscht. Man wurde dabei auf spezifische Stoffe in der Pflanze auf- 
merksam, die das Streckungswachstum hemmen, und belegte sie mit 
dem Namen Hemmstoffe. Da nun die Wachstumsprozesse von vielen 
Faktoren wie Wasseraufnahme, Nährstoffaufnahme, Permeabilität und 
Atmung abhängig sind, fallen naturgemäß unter den Begriff Hemmstoffe 
zahlreiche Substanzen, sofern sie nur einen der vorgenannten Faktoren 
für das Streckungswachstum hemmend beeinflussen. Einen spezifisch 
hormonellen Charakter kann man einem solchen Hemmstoff nur dann 
zuschreiben, wenn er nachweislich regulativ in die Entwicklungsprozesse 
der Pflanze eingreift. Dieser Beweis steht aber für die meisten der bisher 
analysierten Hemmstoffe noch aus. 

Dagegen konnten dem Hemmstoff des Skutellums und der Koleoptile 
(Voss 1939, Funke und Söpıne 1948) sowie dem der Kartoffelknolle 
(HEMBERG 1947) eindeutig regulative Wirkungen nachgewiesen werden. 
Die Natur dieser Hemmstoffe und ihr Zusammenwirken mit dem Wuchs- 
stoff der Pflanze ist noch keineswegs geklärt. Vorliegende Versuche 
sollen zur Klärung dieser Fragen einen Beitrag liefern!. Sie stellen 
eine Fortsetzung ‘unserer in Köln 1948 begonnenen Versuche dar, über 
die in einer kurzen Mitteilung (Pont und TEGETHOFF 1949) bereits 
berichtet wurde. 

1 Ich danke der Notgemeinschaft der deutschen Wissenschaft, die die Durch- 
führung dieser Versuche durch Gerätgestellung wesentlich unterstützte. 
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1. Die Gewinnung von Hemmstoff und seine Isolierung vom aktiven 
Wuchsstoff durch Elektrodialyse. 

Die zur Zeit gebräuchlichen Methoden zur Gewinnung von Hemm- 
stoff aus Pflanzenmaterial beruhen auf Extraktion des pflanzlichen Ge- 
webes mit Wasser oder organischen Lösungsmitteln. Diese Methoden 
sind mit folgenden erheblichen Fehlerquellen behaftet: 

1. Die Extraktionen werden im allgemeinen unter Anwendung hoher 
Temperaturen durchgeführt. Dabei kann einerseits ein thermolabiler 
Hemmstoff seine Wirksamkeit teilweise oder vollständig verlieren, 
andererseits besteht die Möglichkeit, daß unter der Einwirkung einer 
hohen Temperatur oder des Lösungsmittels selbst ein Umbau der spe- 
zifischen Substanz erfolgt, demzufolge der Hemmstoffcharakter zwar 
erhalten bleibt, andere Eigenschaften aber verlorengehen. 

2. Bei einer Extraktion von Pflanzenmaterial mit organischen 
Lösungsmitteln, besonders aber mit Wasser, stellt der gewonnene Ex- 
trakt ein Gemisch von Hemmstoff und Wuchsstoff, oftmals wohl auch 
von inaktivem Wuchsstoff dar. 

Nun besteht zwar die Möglichkeit, mit Hilfe eines geeigneten Testes 
Rückschlüsse auf den Gehalt des Extraktes an Wuchsstoff und Hemm- 
stoff zu ziehen, wie es Morwus (1949) mit dem Kressetest vorschläg*. 
Dieser Weg ist jedoch nur gangbar, wenn Hemmstoff und Wuchsstoff in 
ihrer Wirkungsweise auf das Testobjekt festgelegt sind. Er muß aber 
versagen, wenn dies nicht der Fall ist, also bei einem unbekannten 
Hemmstoff, und erst recht, wenn dieser unbekannte Hemmstoff in seiner 
Wirkungsweise sich nicht additiv zur Wuchsstoffwirkung verhält. Ein 
solches additives Verhalten des Hemmstoffes zum Wuchsstoff ist keines- 
falls immer zu erwarten, insbesondere dann nicht, wenn der Hemmstoff 
unmittelbar mit dem Wuchsstoff in Reaktion tritt. Mit einer solchen 
Möglichkeit ist aber bei der Isolierung eines unbekannten Hemmstoffes 
zu rechnen. 

3. Zur Trennung von Hemmstoff und Wuchsstoff in einem Extrakt 
zerstört man den aktiven Wuchsstoff durch Oxydation mit Wasserstoff- 
superoxyd. 

Der von BoysEn JENSEN (1939) vorgeschlagene und von HEMBERG 
(1948) befolgte Weg, durch Diffusion Hemmstoff und Wuchsstoff zu 
trennen, führt zwar zu einer Trennung beider Stoffe, aber nicht zu einer 
Anreicherung des Hemmstoffes, wie sie zu einer Analyse seiner Wirkung 
wünschenswert ist. 

Bei Zerstörung des aktiven Wuchsstoffes zur Gewinnung reinen 
Hemmstoffes sind die gleichen Fehlerquellen in Rechnung zu stellen, 
wie bei der Anwendung hoher Temperaturen. Da die Testobjekte auf 
die geringsten Spuren von Wasserstoffsuperoxyd ansprechen, muß dieses 
vor dem Test restlos aus dem Extrakt wieder entfernt werden. Der 
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sicherste Weg hierzu ist ein Eindampfen bis zur Trockne. Ob bei einer 
derartigen Behandlung eine organische Substanz, der als Wachstums- 
regulator wahrscheinlich Fermentcharakter zukommt, ihre in der Pflanze 
vorliegende Konstitution beibehält, ist sehr fraglich. Von der Wirkung 
eines mit Wasserstoffsuperoxyd behandelten Extraktes kann daher zwar 
auch nur mit Einschränkung auf das Vorhandensein eines Hemmstoffes 
geschlossen werden, nicht aber auf die Wirkungen dieses Hemmstoffes, 
die er vor der Extraktion in der Pflanzenzelle auszuüben vermochte. 





Abb. 1. Apparatur zur Gewinnung und Isolierung von Hemmstoff durch Elektrodialyse 
von Pflanzenmaterial. 


Es mußte demnach ein neuer Weg zur Isolierung von Hemmstoff aus 
pflanzlichem Gewebe eingeschlagen werden, um diese Fehlerquellen aus- 
zuschalten. Sofern der zu untersuchende Hemmstoff keine organische 
Säure ist, sondern eine neutral oder basisch reagierende Substanz, kann 
man ihn vom sauren Wuchsstoff isolieren, indem man diesen dem 
Extrakt oder dem pflanzlichen Gewebe auf kataphoretischem Wege 
entzieht. Bei Vorliegen eines neutralen Wuchsstoffes, z. B. von Indol- 
acetaldehyd, ist dies natürlich nicht möglich. In Gramineen-Karyopsen, 
mit denen im folgenden in erster Linie gearbeitet wurde, liegt dieser 
neutrale Wuchsstoff nach den bisherigen Untersuchungen nicht vor, 
sondern allein freie und an Eiweiß gebundene ß-Indolylessigsäure, die 
in der gebundenen Form als ,,auxin-precursor‘ oder inaktiver Wuchs- 
stoff zu werten ist (HAAGEN-SMIT, DONLIKER, WITTWER und MURNECK 
1946). Auch dieser gebundene Wuchsstoff war, um allein den Hemm- 
stoff und seine Wirkung analysieren zu können, von dem Hemmstoff- 
extrakt zu trennen. Dies ist bei einer Dialyse des Hemmstoffes durch 


Planta. Bd. 39, 8 
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ein eiweißundurchlässiges Filter leicht zu erreichen. Auf Grund dieser 
Forderungen und Überlegungen wurde folgende Apparatur aufgebaut 
(Abb. 1): Sie stellt im Prinzip einen vereinfachten Elektrodialysator 
dar. Sie besteht aus zwei Kammern, die den Kathoden- und Anoden- 
raum bilden. Jede Kammer faBt 25 em? Lösung und ist unten mit einem 
Ablaufstutzen, seitlich mit einem Einfüllstutzen und oben mit einem 
Stutzen zum Entweichen der Luft beim Füllen der Kammer versehen. 
Die Platinelektroden, die zur Befestigung in Glasrohr eingeschmolzen 
sind, werden vom Kopfende aus mit einem Gummistopfen in die Kam- 
mern eingeführt. Das gegenüberliegende Ende der Kammer ist plan- 
geschliffen und paßt sich einer gleichen Schlifffläche der anderen Kammer 
genau an. Zwischen diesen Schliffflächen wird ein Filter eingespannt, 
das für Eiweiß undurchlässig ist. In nachstehenden Versuchen wurde 
in allen Fällen ein Ultra-Cellafilter ,,feinst‘ der Membranfiltergesell- 
schaft Göttingen verwandt, das auf Undurchlässigkeit für Kongorot 
geprüft nach Angaben der Firma für feinste Kolloide und Eiweiß somit 
unpassierbar ist. Die beiden Kammern wurden durch 3 Schrauben dicht 
aneinander gepreßt und mit einem ilalter an einem Stativ befestigt. 

Zur Isolierung von Hemmstoff wurde das feinzerkleinerte Pflanzen- 
material bei zusammengesetzter Apparatur in die Anodenkammer ein- 
gefüllt, der Gewebebrei dann mit einer dünnen Lage Watte abgedeckt, 
die mit einem Glasstab gehalten wird. Dadurch liegt die Anode frei 
in der Anodenflüssigkeit, ohne mit dem pflanzlichen Gewebe unmittelbar 
in Berührung zu kommen. Dies war deshalb erforderlich, weil dem an 
der Anode auftretenden Sauerstoff im Status nascendi eine starke zer- 
störende Wirkung auf den zu gewinnenden Hemmstoff zugeschrieben 
werden mußte. Nach Einführung des Gewebes wurden beide Kammern 
mit Aqua bidest. gefüllt, das mit Salzsäure (2 Tropfen einer 1 n HCI- 
Lösung auf 100 cm? Aqua bidest.) schwach angesäuert wurde. Den 
Strom zur Extraktion des Wuchsstoffes lieferte eine 8-Volt-Batterie, 
an die die beiden Elektroden unter Zwischenschaltung eines Regulier- 
widerstandes und eines Ampèremeters angeschlossen wurden. Die Ex- 
traktion des Wuchsstoffes und Dialyse des Hemmstoffes erfolgte bei 
0,8—1,5 mA über einen Zeitraum von 8—12 Std. Nach Ablauf dieser 
Zeit wurde die Lösung der Kathodenkammern auf ihren Hemmstoff- 
gehalt geprüft, die Lösung der Anodenkammer verworfen. 


2. Elektrodialyse von Hemmstoff aus Kartoffelschalen und die Wirkung 
des gewonnenen Hemmstoffes auf die Kressewurzel. 
Abgesehen von den Blastokolinen, deren Bedeutung als spezielle 
Wachstumsregulatoren recht zweifelhaft ist (PaecH 1949), sind Hemm- 
stoffe, die wahrscheinlich unmittelbar mit den Wachstumsprozessen in 
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Verbindung stehen, im Gewebe höherer Pflanzen oftmals nachgewiesen 
und ihre Bedeutung innerhalb der Entwicklungsprozesse der Pflanze 
diskutiert worden (BOYSEN-JENSEN 1939, STEWART 1939, STEWART, 
BERGEN und REDEMANN 1939, Larsen 1939, Linser 1940 und 1948). 

Eine eingehende Behandlung fand das Problem Hemmstoff-Wuchs- 
stoff durch HEMBERG (1947) und durch Funke und Söpıne (1948) bei 
Untersuchungen über den Gehalt der Kartoffelknolle an Wuchsstoff 
und Hemmstoff, sowie von Voss (1939) bei der Analyse der gleichen 
Wirkstoffe in den Skutellen der Hafer- und Maiskaryopse. HEMBERG 
konnte in der Kartoffelknolle zwei Hemmstoffe, einen sauren und einen 
neutralen feststellen, deren Gehalt in der Schale nicht triebfähiger 
Knollen sehr hoch ist. Einige Wochen nach der Reife mit Zunahme 
der Triebfähigkeit sinkt der Gehalt an Hemmstoffen stark ab. In 
treibenden Knollen sind diese Hemmstoffe nicht mehr nachweisbar. 

Es war zunächst zu überpüfen, ob trotz der Gegenwart eines neu- 
tralen Wuchsstoffes, des Indolacetaldehyds, ein Nachweis des neutralen 
Hemmstoffes der Kartoffelknolle mit obiger Apparatur geführt werden 
kann. Dazu wurden 10g Kartoffelschalen im Mörser mit Quarzsand 
fein zerrieben und 12 Std bei einem Stromfluß von 1,2 mA dialysiert. 
Anschließend wurde die Kathodenflüssigkeit 1:1 verdünnt und mit In 
Salzsäure auf px 6,5 angesäuert. Die Wirkung dieser Lösung auf das 
Wachstum der Wurzeln von Lepidium sativum wurde nach den An- 
gaben von Morwus (1949) bestimmt. Die Ausgangslösung und ihre 
Verdünnungsstufen 10-4 bis 10-4 wurden an jeweils 12 Kresse- 
wurzeln vergleichend mit den Wasserkontrollen getestet. Die Sicherung 
der Ergebnisse erfolgte nach der Varianzanalyse. Gegen die Wasser- 
kontrollen mit 99% gesicherte Werte sind im folgenden mit !! gekenn- 
zeichnet, die mit 95% mit !. In fast allen Versuchen waren Differenzen 
zwischen den prozentualen Wachstumswerten von 8% gut gesichert. 

Die Kathodenfliissigkeit hemmt, wie Tabelle 1, Spalte 2, zeigt, das 
Wachstum der Kressewurzeln um 31%. Da diese Hemmung bei stärkerer 
Verdünnung der Ausgangslösung nicht in eine Förderung umschlägt, 
handelt es sich nicht um eine durch hohe Wuchsstoffkonzentration aus- 
gelöste Wachstumshemmung. Ein Vergleich mit der Heteroauxin- 
Standardkurve (Spalte 5) zeigt weiterhin, daß mit der ersten Ver- 
dünnungsstufe die Hemmwirkung unserer Lösung langsamer abnimmt, 
als bei gleicher Verdünnung die wachstumshemmende Wirkung des 
Heteroauxins. Ebenso verschieden ist aber auch die Wirkung des 
Cumarins von der unseres Hemmstoffes, da die Verdünnungsstufe 1071 
der Kathodenlösung noch eine mit 99% gesicherte Hemmung des 
Wachstums auslöst, während Cumarin in dieser Verdünnung bereits 
ohne Einfluß auf das Wachstum der Kressewurzeln ist.‘ Das gleiche gilt 
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Tabelle 1. Hemmwirkung der Kathodenlösung bei Extraktion von 10 g Kartoffel- 
gewebe in .Prozenten der Wasserkontrolle und ein Vergleich dieser Werte mit der 
Heteroauxin- und Cumarin-Standardkurve nach Morwvs. 

Extrakt aus Schalen junger Kartoffeln: Sch. jung, alter Kartoffeln: Sch. alt, 
und aus einem Kartoffelgewebe ohne Schalen: ohne Sch. 





Interpolierte 











Ë Prozentuale Hemmung tan- 
u gegen Wasserkontrolle wo a 
Verdiinnungs- ] 
Stufen Sch. Sch. | Le | Cumarin 

10-0 an) an! +0 | -a | -aı 
10-1 nl | .+0 
10-2 —3 |—1 +0 | +5 | +0 
10-3 —1 | 7) er +28 +0 
10-4 +1 |40 | —I +10 | +9 








für einen Vergleich mit den Wirkungskurven der Benztetronsäure und 
Parasorbinsäure (Mozwus 1949). Wenn schon die Gewinnungsmethode 
unseres Hemmstoffes eine Identität mit einer dieser organischen Säuren 
ausschließt, so erfolgte diese Gegenüberstellung nur um zu zeigen, daß 
die Wirkungskurve des durch Elektrodialyse gewonnenen Hemmstoffes 
einen wesentlich anderen Verlauf aufweist als die der Blastokoline 
nach Morwvus. An der Wirkungskurve des Skutellum-Hemmstoffes soll 
dies weiter unten nochmals eindeutig bestätigt werden. 

Daß es sich bei der Kathodenlösung um ein Gemisch eines Hemm- 
stoffes nach Art der Blastokoline und eines Wuchsstoffes handelt, ist 
ausgeschlossen, da einmal eine Wachstumsförderung bei stärkeren Ver- 
dünnungen fehlt, zum anderen nur ein geringer Unterschied zwischen 
der Wirkung der Ausgangslösung und ihrer Verdünnung 10°! besteht, 
deren Differenz mit 99% gesichert ist. Der Unterschied müßte bei einer 
additiven Wirkung von Wuchsstoff und Hemmstoff wesentlich höher 
ausfallen. 

Nach HEMBERG (1947) nimmt der Gehalt an Hemmstoff in den 
Schalen der Kartoffel im Laufe der Nachreife sehr schnell ab. 10 Wochen 
nach der Ernte ist kein Hemmstoff mehr nachzuweisen. Auch wir 
konnten eine Abnahme des Hemmstoffes, wie Tabelle 1 im Vergleich 
der Spalte 2 mit Spalte 3 zeigt, nachweisen. 

Aus Kartoffelgewebe ohne Schalen (Spalte 4) konnte durch Elektro- 
dialyse kein Hemmstoff und ebenso kein neutraler Wuchsstoff ge- 
wonnen werden. Nach unserer Gewinnungsmethode dürfte der durch 
Dialyse gewonnene Hemmstoff aus Kartoffelschalen junger Kartoffeln 
der neutrale Hemmstoff nach HEMBERG (1947) sein. Mit Sicherheit aber 
kann aus diesen Versuchen geschlossen werden, daß der durch Elektro- 
dialyse isolierte Hemmstoff mit den bekannten organischen Säuren mit 
Hemmstoffcharakter, die Morwus (1949) als ‚Antagonisten‘ des Wuchs- 
stoffes bezeichnet, nicht identisch ist. 
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3. Das Verhalten des durch Elektrodialyse isolierten Hemmstoffes 
aus Maisskutellen. 

HEMBERG (1947) hat in der Kartoffel neben dem sauren Wuchs- 
stoff auch einen neutralen Wuchsstoff, den Indolacetaldehyd, nach- 
gewiesen. Wenn wir in unseren Versuchen diesen Wuchsstoff weder 
bei der Dialyse von Kartoffelschalen noch Kartoffelgewebe ohne Schalen 
im Kathodenraum mit dem Hemmstoff zusammen vorfanden, so er- 
schien es uns doch zweckmäßig, von einem anderen Pflanzenmaterial 
zur Gewinnung von Hemmstoff auszugehen. Als besonders günstiges 
Ausgangsmaterial erwiesen sich die Maisskutellen. 

Die Gewinnung des von Voss (1939) im Maisskutellum gefundenen 
Hemmstoffes auf dem Wege der Elektrodialyse und die Abnahme dieses 
Hemmstoffes im Verlaufe der Keimung ist von TEGETHOFF an anderer 
Stelle (1951) ausführlich geschildert worden. Über sein nicht additives 
Verhalten gegenüber Heteroauxin und nativem aus dem Endosperm 
gewonnenen Wuchsstoff wurde bereits berichtet (Pont und TeGET- 
HOFF 1949). Hier soll auf die Natur dieses Hemmstoffes, seine Wirkungs- 
kurve im Kressetest und auf seine Beziehung zur B-Indolylessigsäure 
im einzelnen eingegangen werden. 

Werden 100 Skutellen von 24 Std vorgequollenen Maiskaryopsen 
fein zerrieben und 12 Std ohne Anlegen eines Stromes in der beschrie- 
benen Apparatur dialysiert, so zeigt der Extrakt im Kressetest Wuchs- 
stoffwirkung (Tabelle 2, Spalte 2). Werden dieselben Skutellen noch- 
mals 18 Std, nun aber bei einem StromfluB von 1 mA dialysiert, dann 
enthält der Extrakt keinen Wuchsstoff mehr, sondern allein Hemmstoff, 
wie aus Spalte 3, Tabelle 2, hervorgeht. Um zu prüfen, ob der gewonnene 
Hemmstoff eine neutrale Substanz oder ein basisch reagierender organi- 
scher Körper, etwa eine basisch reagierende Aminosäure ist, wurde 
nach der Dialyse die Anodenkammer entleert, gut ausgespült und mit 
Aqua dest. gefüllt. Danach wurden die Elektroden umgepolt, so daß 
nun in die Hemmstofflösung die Anode und in die mit Aqua dest. 
gefüllte Kammer die Kathode tauchte. Durch dieses System floß für 
12 Std ein Strom von 0,8mA. Danach wurde die Flüssigkeit des 
Kathoden- und Anodenraumes gesondert getestet. Beide zeigten keine 
Wirkung mehr auf das Wachstum des Kressewurzeln. Offensichtlich 
wurde der Hemmstoff zerstört. Diesem Unwirksamwerden können zwei 
Ursachen zugrunde liegen. Einmal hat sich der durch Elektrodialyse 
gewonnene Hemmstoff als sehr unbeständig bei Zimmertemperatur er- 
wiesen (TEGETHOFF 1951). Zum anderen kann der an der Anode auf- 
tretende Sauerstoff den Hemmstoff oxydieren, da die Anode nun un- 
mittelbar in die Hemmstofflösung eintaucht. Um daher zunächst von 
einer höheren Hemmstoffkonzentration ausgehen zu können, wurden 
frische Skutellen unmittelbar bei 0,8 mA 12 Std dialysiert. Die Wirkung 
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Tabelle 2. Hemmwirkung des Extraktes dialysierter Maisskutellen. 
(Nähere Angaben im Text.) 














Extrakt nach Extrakt bei 
Ver- Extrakt | Extrakt mit Strom roses gleicher Polung 
dünnungs- ohne : : 
stufen | Strom | gleicher | tricher | Kathode| Anode | Kathode | Anode 
10° —651,3!! | —50!! | —74!! —6 —3 —57!! —44!! 
1071 —19,7!!] —5 —38!! --7 —6 —19!! —11!! 
10? +6! —4 —16,5!! +1 —0,5 —2 | —1,5 
108 J+ın | +2 |—15 vi + meee ae 
104 |+15 | —3 |—4 ne ra 2 pes 
105 | +4 +0 |+2 % = be wee 




















des neuen Extraktes auf die Kressewurzeln zeigt Spalte 4 der Tabelle 2. 
Nun wurde wiederum die Anodenkammer entleert und mit Aqua bidest. 
gefüllt; eine Umpolung der Elektroden wurde aber nicht vorgenommen, 
und bei einem Stromdurchgang von 0,5 mA die Apparatur für 12 Std 
in den Kühlschrank bei 10° C gestellt. Danach wurden die Flüssigkeiten 
beider Kammern getrennt getestet. Nun zeigt auch die Flüssigkeit in 
der Anodenkammer eine Hemmwirkung, die zwar nicht so stark ist, 
wie die des Kathodenraumes, deren Wirkung aber ebenfalls abgenommen 
hat (Spalte 7 und 8). Dieser Versuch zeigt eindeutig, daß der Hemm- 
stoff von der Kathode zur Anode diffundiert ist, also eine neutral 
reagierende Substanz sein muß. 


Weiterhin lehrt dieser Versuch, daß die Hemmwirkung der Kathoden- 
flüssigkeit nicht auf eine hohe Kationenkonzentration zuruckgeführt 
werden kann, da auch die Lösung in der Anodenkammer, in der keine 
Konzentrierung von Kationen wie im Kathodenraum vorliegen kann, 
eine Hemmwirkung aufweist. 


Der Hemmstoff des Maisskutellums ist demnach eine neutral reagierende 
Substanz, die durch ein für Eiweiß undurchlässiges Filter zu diffundieren 
vermag. Durch Sauerstoff im Status nascendi wird er wahrscheinlich zerstört. 


4. Die Wirkungskurve des Skutellum-Hemmstoffs auf die Kressewurzel. 

Zur Festlegung der Wirkungskurve des Hemmstoffes wurden Ver- 
dünnungsreihen der Kathodenflüssigkeit nach Elektrodialyse von je 
100 Skutellen mit 24 Std vorgequollenen Maisskutellen sowohl im 
Logarithmus mit der Basis 2 als auch mit der Basis 10 getestet. Bei 
20 Versuchen, die vom November 1949 bis Mai 1950 durchgeführt 
wurden, betrug die Hemmwirkung der Ausgangslösung im .Mittel 70% 
(Extremwerte 52% und 83%). Die Ergebnisse der Testreihen sind in 
Abb. 2 zusammengefaßt. Die Wachstumshemmung nimmt demnach 
proportional der Verdünnung ab und folgt dabei weitgehend der Wir- 
kungskurve des Heteroauxins, nur daß sie bei stärkeren Verdünnungen 
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keine Förderung aufweist, sondern sich langsam der Abszisse nähert 
und bei einer Verdünnung von 107% bis 1074 mit ihr zusammenfällt. 
Es ist dabei zu bemerken, daß die geringe Hemmung bei der Verdünnung 
10-3 gegenüber dem Kontrollwert statistisch nicht mehr gesichert ist. 
Eine genauere Analyse der Abweichung zwischen der Heteroauxin- und 
Hemmstoffwirkungskurve in der Nähe der Abszisse ist leider im Kresse- 
test nicht möglich, da dieser zu große Schwankungen aufweist und 
zu unempfindlich ist. In diesem Bereich müßten aber Differenzen 
von wenigen Prozenten er- 120 
faßt werden. Es darf % Pa nn 
angenommen werden, wie < os 
bereits aus den vorliegen- a 

den Versuchen zu ersehen 
ist, daß die Hemmstoff- 
wirkungskurve bei einer 
Hemmung von 15% und 











8 


im 2 


8 











s_ 
RI 








Wachstum der Kressewurzeln 
gz 
wi 
































weniger flacher verläuft als ant | 
dieWuchsstoffkurve. Dieser 4 — Cumarin 

kritische Punkt bedarf noch 20 

einer weiteren Bearbeitung. r 

Es erscheint zweckmäßig, oY wv nn ae 
hier mit einem anderen Konzentration 


estobi : py Abb. 2. Wirkungskurve des Hemmstoffes auf die 
T bjekt weitere Auf Kressewurzel im Vergleich mit der Wirkungskurve 


schlüsse über den Unter- der 8-Indolylessigsäure. 
schied zwischen der Hemm- 

und Wuchsstoffwirkung aufzuzeigen. Aus vorliegenden Ergebnissen 
kann aber bereits als gesichert angesehen werden, daß der mittels 
Elektrodialyse aus Maisskutellen gewonnene Hemmstoff in hohen Konzen- 
trationen die gleiche Wirkung auf das Wachstum der Kressewurzeln 
zeigt, wie Wuchsstoff in Konzentrationen bis zu 10 g/cem®. Bei schwächerer 
Konzentration bleibt dagegen die für die Wuchsstoffwirkung charakte- 
ristische Förderung aus. 


5. Die Wirkung eines Gemisches von Skutellumhemmstoff und Heteroauxin 
auf das Wachstum der Kressewurzeln. 

Die auffallend gleiche hemmende Wirkung, die der Skutellumhemm- 
stoff und der Wuchsstoff in höherer Konzentration auf das Wachstum 
der Kressewurzeln ausüben, legt den Gedanken nahe, daß beide Stoffe 
in die gleichen physiologischen Prozesse der Wurzel eingreifen. Es war 
daher von großem Interesse zu wissen, ob sich diese Stoffe, wie es 
Moewus (1949) für die Blastokoline und den Wuchsstoff nachgewiesen 
hat, in ihrer Wirkung additiv verhalten oder nicht. Bei einem additiven 
Verhalten müßte auf ein Eingreifen dieser Stoffe an verschiedenen 
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Prozessen im Plasma geschlossen werden. Wie wir bereits (POHL und 
TEGETHOFF 1949) mitgeteilt haben, ist dies nicht der Fall. Es zeigt sich 
vielmehr, daß bei Zusammengeben von B-Indolylessigsäue und Sku- 
tellumhemmstoff unmittelbar vor dem Test der Wuchsstoff nur dann 
eine Wirkung zeigt, wenn er in einer Konzentration im Gemisch vor- 
liegt, die eine stärkere Hemmung auslöst als der Hemmstoff selbst. 
Abb. 3 verdeutlicht dies. Es sind hier die Wachstumswerte der Kresse- 
wurzeln abgetragen, die in einem Gemisch von Hemmstoff und Hetero- 
auxin wuchsen, bei dem die Hemmstofflösung allein eine Wachstums- 

hemmung von 60% auslöste. 
! Zur Herstellung der verschie- 

denen Gemische wurde zu je 
4cm* Hemmstofflésung jeweils 
1cm* H,O oder B-Indolylessig- 
säure in einer solchen Konzen- 
tration zugegeben, daß in 
5-cm°-Lôsung der Wuchsstoff 
in Konzentrationen von 10”? 
bis 10-13g/cm® vorlag. In 
eo ew vw ww" v” den Wuchsstoff-Hemmstoff- 


3 R : 
g/m gemischen mit den Hetero- 
Abb. 3. Wirkungskurve von Hemmstoff/Wuchs- a a SL; 
stoffgemischen mit verschieden starkem Wuchs- auxinkonzentrationen 107% bis 
stoffanteil. Getestet unmittelbar nach 10-7 g/cm® entsprechen die 


¥ tpl aii dale Wachstumswerte der Kresse- 
wurzeln denen in reinen Heteroauxinlésungen; in den Gemischen mit 
den Heteroauxinkonzentrationen 1077 bis 1013 g/cm* dagegen dem 
Wert der reinen Hemmstofflésung. Ein additives Verhalten von Wuchs- 
stoff- und Hemmstoffwirkung liegt demnach nicht vor. Daraus kann 
gefolgert werden, daß der Hemmstoff in den gleichen Ablauf‘ der 
Wachstumsprozesse eingreift wie der Wuchsstoff. Zwar müssen auch 
dann Wuchsstoff und Hemmstoff in einem Gemisch einen stärkeren 
Einfluß auf das Wachstum ausüben als einer der beiden Wirkstoffe 
allein, da die Menge eines jeden im Gemisch und auch einzeln gegeben 
dieselbe ist. Nun ist aber der Kressetest im Bereich höherer Wirkstoff- 
konzentrationen, wie sie in den vorherstehenden Versuchen vorlagen, 
zu empfindlich, um mit Sicherheit so relativ geringe Wirkstoffdifferenzen 
anzuzeigen. Erst bei einem Test der Verdünnungsreihen eines solchen 
Gemisches müßten diese kleinen Differenzen im Wirkstoffgehalt erfaßt 
werden. Derartige Verdünnungsreihen wurden bereits früher getestet 
und dabei das überraschende Ergebnis einer Abnahme der Wuchsstoff- 
wirkung gleichzeitig mit der Hemmstoffwirkung gemacht (Pont und 
TEGETHOFF 1949 und TEGETHOFF 1951). Wir schlossen daraus, daß der 
Hemmstoff des Maisskutellums nicht als Antagonist des Wuchsstoffes, 
sondern als Wuchsstoffinaktivator wirkt. 
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Die gleiche Beobachtung konnte bei einer Untersuchung des Ein- 
flusses eines Hemmstoff/Wuchsstoffgemisches auf das Wachstum von 
Pollenschläuchen gemacht werden (Pont 1950). Hier zeigten auch in 
höheren Konzentrationen Wuchsstoff und Hemmstoff keine Wirkung 
mehr, obwohl jeder für sich allein eine Wachstumshemmung der Pollen- 
schläuche von 30% ausléste. Wenn wir voraussetzen, daß auch hier 
der Hemmstoff mit dem Wuchsstoff in Reaktion getreten ist, so muß 
dieser Prozeß bei der vorliegenden relativ großen Wuchsstoffmenge 
(10-4 Mol) erheblich durch die Pollenschläuche gefördert worden sein. 
Wir nehmen für die Beschleunigung eine fermentative Beeinflussung 
des Bindungsvorganges Wuchsstoff-Hemmstoff durch die Pollen- 
schläuche an. 

Da aber, wie bereits erwähnt, auch der Kressetest bei einem Ge- 
misch von Wuchsstoff und Hemmstoff unmittelbar nach dem Zu- 
sammengeben eine zwar geringe, doch gut gesicherte Abnahme der 
Hemmstoff- und Wuchsstoffwirkung anzeigt, war zu vermuten, daß 
dieser Bindungsprozeß auch in vitro, zwar stark verzögert, abläuft. 
Dieses müßte bei dem Test einer Wuchsstoff/Hemmstofflésung, die 
einige Zeit vor dem Test hergestellt, also nicht unmittelbar nach dem 
Zusammengeben von Wuchsstoff und Hemmstoff getestet wird, seine 
Bestätigung finden. Dabei ist zu berücksichtigen, daß der Hemmstoff 
bei Zimmertemperatur aufbewahrt nach einigen Tagen seine Wirksam- 
keit verliert (TEGETHOFF 1950) und die Hemmstofflösung sehr leicht von 
Bakterien befallen wird, die nach unseren bisherigen Erfahrungen be- 
sonders mit Heteroauxin gemischt ein ideales Nährmedium für Bakterien 
abzugeben scheint. Da wir, wie eingangs erwähnt, um einen Umbau des 
Hemmstoffes bei der Extraktion zu vermeiden, bei der Gewinnung und 
Isolierung des Hemmstoffes auf die Anwendung hoher Temperaturen 
verzichten wollten, wurde zunächst versucht, bei der Elektrodialyse des 
Hemmstoffes möglichst steril zu arbeiten. Trotz größter Vorsichts- 
maßnahmen gelang es nur selten,,den Hemmstoff, sofern er bei 26° C 
aufbewahrt wurde, über 3 Tage zu halten, ohne daß eine Trübung der 
an sich klaren Lösung durch auftretende Bakterien eintrat. 

In Tabelle 3 sind die Ergebnisse eines Versuches aufgeführt, in dem 
eine Hemmstofflösung, die nach ihrer Gewinnung getestet eine Hem- 
mung des Wachstums der Kressewurzeln von 53% auslöste, mit ß-In- 
dolylessigsäure so versetzt wurde, daß in dem Gemisch Wuchsstoff/ 
Hemmstoff diese in den in der Tabelle angegebenen Konzentrationen 
vorlag. Dieses Gemisch wurde mit einer reinen Hemmstofflösung und 
einer reinen Wuchsstofflösung von 10-6 g/cem? im Dunkelraum bei 26° C 
aufbewahrt und nach 24 bzw. 48 Std die Wirkung der Lösungen ge- 
testet. Die Wirkung der reinen Hemmstofflösung ist bei 26° C bereits nach 
24 Std auf die Hälfte und nach 48 Std auf ein Drittel des Ausgangs- 
wertes abgesunken. Die ß-Indolylessigsäure hat in der vorliegenden 
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Tabelle 3. Der Einfluß eines Gemisches von Hemmstoff und Wuchsstoff verschiedener 
Konzentration nach 24- und 48stündiger Aufbewahrung des. Gemisches bei 26° C 
im Dunkeln. 

















Wachstum der Kressewurzeln in Prozenten der Wasserkontrolle 
Hemmstoff + Wuchsstoff 
Stunden 
Wuchsstoff 

Hemmstoff | 10-*gjem® 10-* 10-* 10-* 10-2 

g /em* g/em* g/em* g/cm* 

24 —24 —76 — 90 — 76 | —16 —17 
48 —18 —74 +23 +62 | —19 +32 

















Konzentration von 10% g/em® auch nach 48 Std nicht an Wirksamkeit 
verloren. Auch das Hemmstoff/Wuchsstoffgemisch zeigt gegenüber 
einem Gemisch, das unmittelbar nach Zusammengeben von Hemmstoff 
und Wuchsstoff getestet wird, nach 24 Std nur geringe Abweichungen. 
Mit hohen Wuchsstoffkonzentrationen (1074 bis 10° g/cm*) wird die- 
selbe Wachstumshemmung ausgelöst, wie sie der Wuchsstoff allein: be- 
wirkt. Bei den Gemischen mit den Wuchsstoffkonzentrationen 107$ 
und 10-10 g/em® trat dagegen nicht mehr, wie es nach dem vorher- 
gehenden Abschnitt zu erwarten war, die Wachstumshemmung in. der 
Größenordnung der Hemmstoffwirkung auf, sondern eine geringere 
Wachstumshemmung. Die Differenzen dieser Werte mit dem der reinen 
Hemmstofflösung sind mit 95% gesichert. Die Wirkung des Hemm- 
stoffes ist im Gemisch offensichtlich bereits nach 24 Std herabgesetzt. 
Nach 48 Std ergibt der Test dieser Gemische ein ganz anderes Bild. 
Bis auf die Hemmstoff/Wuchsstofflösung mit einer Wuchsstoffkonzen- 
tration von 10-* g/cm® fördern nun alle Gemische ganz erheblich das 
Wachstum der Kressewurzeln. Diese Förderung übertrifft bei weitem 
die durch eine optimale Wuchsstoffkonzentration zu erzielende Wachs- 
tumsförderung, die in unseren Testen maximal 18—20% betrug. Selbst 
die ohne Hemmstoff das Wachstum der Kressewurzel fast völlig sistie- 
rende Wuchsstoffkonzentration von 10-#g/em* zeigt, gemischt mit 
Hemmstoff, nach 48 Std eine Wachstumsförderung von 23%. Alle Ge- 
‘mische wiesen vor ihrem Test eine leichte Trübung durch Bakterien- 
befall auf, die in dem Hemmstoff/Wuchsstoffgemisch 107$ g/cm* beson- 
ders auffallend war. Der plötzliche Umschlag in der Wirkung der 
Hemmstoff/Wuchsstofflösung von einer Hemmung in eine Förderung 
kann nicht als eine Bestätigung unserer Frage nach einer Bindung von 
Hemmstoff und Wuchsstoff in vitro ohne enzymatische Förderung ge- 
wertet werden; er muß vielmehr auf die bakterielle Verunreinigung des 
Gemisches zurückgeführt werden. Wird nämlich ein Hemmstoff/Wuchs- 
stoffgemisch 3 Tage bei 4° C im Kühlschrank aufbewahrt, wodurch eine 
Entwicklung von Bakterien in der Lösung weitgehend unterbunden ist, 
so nimmt die wachstumshemmende Wirkung nur gering ab, während 
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Tabelle 4. Der Einfluß von Wuchsstoff, Hemmstoff und eines Gemisches von Hemm- 
stoff/Wuchsstoff (107$ g/cem*), die bei 4° und 26°C 3 Tage aufbewahrt wurden, auf 
das Wachstum der Kressewurzeln. 














Wachstum der Kressewurzeln in Prozenten der Wasserkontrolle 
Aufbewahrt bei Hemmstoff + Hemmstoff + 
Pur Hemmstoff Wuchsstoff Wuchsstoff 
g (3 Tage) (sofort) 
4°C —83 —65 — 73,5 — 84 
26°C —82 —24 + 50 — 80 











im Parallelversuch bei 26° C Aufbewahrungstemperatur die Hemmung 
wiederum in eine Förderung des Wurzelwachstums übergeht (Tabelle 4). 


Die Wuchsstofflösung zeigt keine merkliche Abnahme ihrer Wirkung, 
ob sie nun bei 4° oder 26° aufbewahrt wurde; die Hemmstofflösung hat 
dagegen wiederum erheblich bei 26°C an Wirkung verloren. Wird der 
bei 4° und 26°C aufbewahrte Wuchsstoff unmittelbar vor dem Test 
mit den unter gleichen Temperaturen gehaltenen Hemmstofflösungen 
zusammengegeben, so resultiert wieder die reine Wuchsstoffwirkung 
(Tabelle 4, Spalte 5). Der durch längeres Lagern abgebaute oder um- 
gebaute Hemmstoff hebt somit nicht die Wuchsstoffwirkung auf, 
sondern erst durch Lagern beider Stoffe’ zusammen tritt diese Re- 
aktion ein. 

Im vorstehenden Versuch haben wir zwar durch Aufbewahrung des 
Hemmstoff/Wuchsstoffgemisches bei 4°C eine stärkere Bakterien- 
entwicklung unterbinden können, müssen aber feststellen, daß die Reak- 
tion für die angenommene Hemmstoff/Wuchststoffbindung, wenn sie 
überhaupt in vitro ohne Fermentzusatz abzulaufen vermag, bei 4° C 
auch nach 3 Tagen nur langsam fortgeschritten ist. — Wir haben nun 
entgegen unserem Vorsatz, den auf dem Wege der Elektrodialyse ge- 
wonnenen Hemmstoff weder zu erhitzen noch mit einem organischen 
Lösungsmittel in Verbindung zu bringen, die Hemmstoff/Wuchsstoff- 
lösung zunächst mit einem Äther/Acetongemisch unter O,-Abschluß 
nach SCHWEIZER (1937) im Vakuum kalt und weiterhin durch 15 min 
Erhitzen im kochenden Wasserbad sterilisiert; gleichzeitig erfuhren die 
reinen Hemmstoff- und Wuchsstofflösungen dieselbe Behandlung. Da- 
nach wurden alle Lösungen im Dunkeln bei 26° C aufbewahrt und nach 
3 Tagen getestet. Die Wuchsstoffkonzentration betrug in allen Fällen 
10-6 g/cem?. Von den durch Erwärmen sterilisierten Lösungen wurde 
ein Teil vor dem Test nochmals kurz aufgekocht (Tabelle 5, Zeile 3). 

Die Wuchsstofflösung verliert durch die Sterilisation nicht an Wirk- 
samkeit; der Hemmstoff behält im Gegensatz zu den vorhergehenden 
Versuchen, in denen er nicht sterilisiert wurde, nun über 3 Tage auch 
bei 26°C seine volle Wirksamkeit bei, die unmittelbar nach der Ge- 
winnung 70,6% betrug. Das Gemisch Hemmstoff/Wuchsstoff weist nach 
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Tabelle 5. Der Einfluß einer Sterilisation der Hemmstoff/Wuchsstofflösung auf die 
Bindung von Hemmstoff und Wuchsstoff. 


Wachstum der Kressewurzeln in 
Prozenten der Wasserkontrolle 


Wuchsstoff Hemmstoff + 
10-g/em* | Hemmstoff | “Wuchsstoff 








Art der Sterilisation 





— 68 | —67 





Kalt mit Aceton/Äther. . . . . . . —80 | | 
15 min im kochenden Wasserbad . . —81 | —65,8 —52 
Kurz vor dem Test aufgekocht. . . —82 | —66,4 —85 


3 Tagen wiederum eine Abnahme in seiner wachstumshemmenden Wir- 
kung auf, da unmittelbar nach dem Zusammengeben von Hemmstoff 
und Wuchsstoff der Wuchsstoffwert mit einer Hemmung von 80% 
resultiert. Bei der Kaltsterilisation ist diese Abnahme geringer als bei 
einer Sterilisation durch Erhitzen. Ein Umschlag der Wachstums- 
hemmung in eine Wachstumsförderung, wie sie bei einem nicht sterili- 
sierten Hemmstoff/Wuchsstoffgemisch schon nach 2 Tagen eintreten kann, 
erfolgt beim sterilisierten Gemisch auch nach 3 Tagen nicht. Letzterer 
ist daher zweifellos durch die Verunreinigung mit Bakterien verursacht. 

Wir haben uns nun die Frage vorzulegen, ob beim Unwirksamwerden 
bzw. bei dem Umschlag der hemmenden Wirkung zu einer fördernden 
Hemmstoff und Wuchsstoff im Gemisch zerstört werden, und zwar der 
Hemmstoff schneller als der Wuchsstoff, so daß nach 3 Tagen im nicht 
sterilisierten Gemisch nur noch eine geringe Wuchsstoffmenge im Ge- 
misch vorliegt, die dann die Förderung auslöst — die überaus starke 
Wachstumsförderung kann damit zwar nicht erklärt werden — oder 
eine Bindung von Hemmstoff und Wuchsstoff stattfindet, wie wir es 
(Poxz und TEGETHOFF 1950, Pont 1950 und TEGETHOFF 1951) dar- 
gestellt haben. Liegt keine Zerstörung der beiden Wirkstoffe, sondern 
nur eine Bindung vor, so müßte nach Trennung von Wuchsstoff und 
Hemmstoff wieder die ursprüngliche Wirksamkeit des Gemisches auf 
das Wurzelwachstum resultieren. Durch ein leichtes Aufkochen des 
Gemisches scheint diese Aufhebung der Bindung zwischen Hemmstoff 
und Wuchsstoff möglich zu sein, wie die Ergebnisse der Tabelle 5, 
Spalte 3, zeigen. Es resultiert nach kurzem Erhitzen auf 100° wieder 
die reine Wuchsstoffwirkung. 

Vorstehende Versuche bestätigen und erweitern unsere früheren 
Ergebnisse über das Unwirksamwerden eines Hemmstoff-Wuchsstoff- 
gemisches in vitro. Ein völliges Aufheben der wachstumshemmenden 
Wirkung von Hemmstoff und Wuchsstoff in einem bakterienfreien Ge- 
misch ist in vitro innerhalb von 3 Tagen nicht möglich; es erfolgt in 
diesem und auch kürzerem Zeitraum dagegen ganz und mit einem Um- 
schlag in eine wachstumsfördernde Wirkung, wenn das Gemisch leicht 
mit Bakterien infiziert ist. 
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6. Versuche über den Einfluß des Sauerstoffes bei der Bindung 
zwischen Hemmstoff und Wuchsstoff. 

Zur Klärung der Frage nach der Wuchsstoffbindung durch den 
Hemmstoff wurde zunächst untersucht, ob das Unwirksamwerden des 
Hemmstoffes selbst damit im Zusammenhang steht. Wir wissen, daß 
der Hemmstoff bei 4°C längere Zeit seine Wirksamkeit beibehält, 
während er sie bei 26° C nach einigen Tagen verliert. Ein Einleiten von 
Sauerstoff in eine Hemmstofflösung und 12stündige Aufbewahrung 
dieser Lösung in O,-Atmosphäre ergab, daß sowohl bei 4° als auch 
bei 26°C die wachstumshemmende Wirkung der Hemmstofflösung 


sich erheblich verringert 

(Tabelle 6, Spalte =». Tabelle 6. Der Einfluß von Sauerstoff auf die Hemm- 
? « stoffwirkung und die Wirkung eines Gemisches von 

Die Ausgangelösungen Wuchsstoff und oxydiertem Hemmstoffauf das Wachs- 





des Hemmstoffes in die- tum der Kréssewursela 
sen Versuchen hatten en Wachstum der Kressewurzeln in Prozenten 
Hemmwirkungen von stoff sate 





56% (4°) und 64% (26%). yewahrt Hemm- | Hemm- | Hemmstoff mit O, und 
Wir diirfen darausschlie- bei | ohne O, | mit 0, | Wuchsstoff 10-* g/cm* 
ßen, daß der Hemm- | 
stoff durch eine Oxy- 55 2 | + | a 
dation abgebaut wird, 
wie wir bereits die Einwirkung des naszierenden Sauerstoffes der 
Anode als den Hemmstoff zerstörend in Erwägung gezogen haben. Um 
zu ergründen, ob durch diese Oxydation des Hemmstoffes eine neue 
Substanz entsteht, die ihrerseits die Wirkung des Wuchsstoffes auf die 
Kressewurzeln herabsetzt oder überdeckt, wurde zu den mit O, be- 
handelten Hemmstofflösungen Wuchsstoff in einer Konzentration von 
10-* g/em? gegeben und unmittelbar danach die Gemische getestet. 
Sie zeigten wiederum die Wirkung der reinen Wuchsstofflösung. 

Mit Oxydation des Hemmstoffes entsteht somit keine neue Substanz, 
die die Wirkung des Wuchsstoffes überdeckt. 

Im weiteren Verlauf unserer Untersuchungen leiteten wir den Sauer- 
stoff nicht nur allein in die Hemmstofflösung, sondern gleichzeitig auch 
in die Wuchsstofflösung und in das Hemmstoff/Wuchsstoffgemisch ein. 








Tabelle 7. Der Einfluß von Sauerstoff auf die Bindung zwischen Hemmstoff 
und Wuchsstoff. 





Wachstum der Kressewurzeln in Prozenten der Wasserkontrolle 





Hemmstoff | Hemmstoff Wuchsstoff | Hemmstoff/Wuchsstofflésung + O, 








mit O, 
ohne O, | mit O, | 10-*gicm? | 10-: 10— 10-8 10-1° g/cm? 
| | | | 
1 Tag 54 a Ta a ns 





ne | 
3 Tage er ee 0 
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Die Gemische selbst wie auch die reinen Lösungen wurden zur 
Reaktion zwischen Wuchsstoff und Hemmstoff 1 Tag bzw. 3 Tage bei 
. 26° C im Dunkeln aufbewahrt, ehe sie getestet wurden. Während Hemm- 
stoff und Wuchsstoff, sofern sie allein der Einwirkung des Sauerstoffs 
ausgesetzt wurden, ihre Aktivität nach 3 Tagen fast verloren hatten, 
bleibt diese in einem Sauerstoff/Hemmstoffgemisch dagegen völlig er- 
halten. Das Ergebnis ist das gleiche, wie bei einem Test von Wuchs- 
stoff/Hemmstofflésungen unmittelbar nach ihrem Zusammengeben (vgl. 
Abb. 3, S. 114). Die Tatsache, daß nun der Sauerstoff weder den Hemm- 
stoff noch den Wuchsstoff anzugreifen vermag, kann nur durch einen 
Zusammenschluß der Wirkstoffe erklärt werden, der sie nicht mehr 
oxydabel macht. Nach diesem Zusammenschluß bleibt aber im O,- 
gesättigten Medium die Wuchsstoff- bzw. Hemmstoffwirkung auf das 
Wachstum der Kressewurzeln bestehen. Nur in Abwesenheit von Sauer- 
stoff oder bei einem niedrigen H--Wert erfolgt wahrscheinlich durch 
enzymatische Auslösung der Umbau des Hemmstoffes und Wuchsstoffes 
zur inaktiven Form. In der Diskussion soll auf die weiteren Folgerungen, 
die sich aus diesen Versuchen über die Art der Bindung zwischen Wuchs- 
stoff und Hemmstoff des Maisskutellums ergeben, näher eingegangen 
werden. 

Diskussion der Ergebnisse. 

Den vorliegenden Untersuchungen lag die Absicht zugrunde, die 
Rolle des Hemmstoffes bei den Wachstumsprozessen der Pflanze, ins- 
besondere sein Verhältnis zum Wuchsstoff, einer näheren Analyse zu 
unterziehen. Dazu sollte der Hemmstoff nach Möglichkeit in der Form, 
in der er mit größter Wahrscheinlichkeit in der pflanzlichen Zelle vor- 
liegt, zu den Untersuchungen herangezogen werden, Wir sahen deshalb 
von einer Extraktion des Hemmstoffes mit organischen Lösungsmitteln 
ab und isolierten den mit Wasser extrahierten Hemmstoff durch Elektro- 
dialyse vom aktiven Wuchsstoff. Der so gewonnene Hemmstoff erwies 
sich als ein elektroneutraler Körper von einer Molekulargröße, die kleiner 
sein muß als ein Eiweiß, einer Größenordnung, die der des Raphanus- 
Hemmstoffes (STEWART 1939) wie auch der des Antiauxins der Kole- 
optile und Kartoffelknolle (Funke und Söpıne 1948) entspricht. Im 
Gegensatz zu den Ergebnissen sowohl von Voss (1939) als auch von 
Funke und Söpıne ist die durch Elektrodialyse gewonnene Hemmstoff- 
lösung oxydierbar, d.h. der Hemmstoffcharakter dieser Lösung geht 
bei Einwirkung von molekularem und besonders naszierendem Sauer- 
stoff verloren. Die Veränderung des Hemimstoffes durch den Sauerstoff 
der Luft, die mit einer Aufhebung der wachstumshemmenden Wirkung 
auf die Kressewurzel verbunden ist, erfolgt bei 26° C innerhalb weniger 
Tage. Da dieser Abbau bei 4° C dagegen sehr langsam vor sich geht und 
durch Erhitzen der Hemmstofflösung fast völlig unterbunden werden 
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kann, liegt der Gedanke nahe, daß es sich dabei um eine fermentative 
Oxydation handelt. 

Bei der Umwandlung des neutralen Wuchsstoffes, des Indolacetalde- 
hyds in die B-Indolylessigsäure, den sauren Wuchsstoff, liegt bekannt- 
lich ein solcher Prozeß vor. Nur bei Anwesenheit von Sauerstoff wird 
das Indolacetaldehydhydrat durch das Schardinger-Enzym zur Säure 
dehydriert (Larsen 1944). Anorganische Oxydationsmittel sind wir- 
kungslos. Es erhebt sich nun die Frage: Ist unser Hemmstoff mit dem 
Indolacetaldehyd identisch? Diese Frage ist deshalb diskutierbar, da 
der isolierte, reine Hemmstoff bisher im Went-Test noch nicht nach- 
gewiesen wurde, sondern nur in Verbindung mit aktivem Wuchsstoff. 
Der Grund hierfür liegt in der lokalen Wirksamkeit des Hemmstoffes 
(Voss 1939), die bei Aufbringen eines hemmstoffhaltigen Agarblöckchens 
auf den Koleoptilstumpf keine positive Krümmung der Koleoptile resul- 
tieren läßt. Nur im Zylindertest oder im Kressewurzeltest ist der 
Hemmstoff einwandfrei nachzuweisen. ß-Indolacetaldehyd wurde aber 
bisher nur im Erbsentest, dabei interessanterweise mit negativem Er- 
folg, und im Went-Test, hier mit sehr wechselnden Resultaten (LARSEN 
1944), geprüft. Einwandfrei wurden die Ergebnisse des Went-Testes 
erst dann, wenn der Aldehyd zum sauren Wuchsstoff vor dem Test 
oxydiert wurde. Es besteht nun zweifellos die Möglichkeit, daß der 
Indolacetaldehyd an sich eine wachstumshemmende Wirkung hat, diese 
aber im Went-Test aus dem oben erwähnten Grunde nicht in Erschei- 
nung tritt, sondern vielmehr durch die wachstumsfördernde Wirkung 
der in den oberen Zellagen der Koleoptile aus dem Aldehyd entstandenen 
Wuchsstoffsäure überdeckt wird, die nunmehr basalwärts transportiert 
wird und ein gesteigertes Wachstum auslöst. 

Der von Voss (1939, S. 263) an entsamten Koleoptilen beobachtete 
Krümmungsverlauf nach Auftragen von wuchsstofffreier Skutellum- 
paste ließe die gleiche Erklärung zu. 

Im Maisskutellum wurde Indolacetaldehyd aber bisher noch nicht 
nachgewiesen. Ein Vergleich der Beständigkeit unseres Hemmstoffes 
gegen Säuren und Basen mit der des Indolacetaldehyds spricht nicht 
für eine Identität. Der Hemmstoff der Koleoptile und des Skutellums 
ist gegen Säuren und besonders gegen Basen beständig (FUNKE und 
Söpıne 1948, TEGETWOFF 1951), Indolacetaldehyd gegen beide da- 
gegen sehr labil (HEMBERG 1948). 

Die von uns vorgebrachten Argumente für eine etwaige Identität von 
Maisskutellum-Hemmstoff und Indolacetaldehyd sind ausschließlich 
theoretischer Natur. Daher wäre eine Überprüfung von Indolacet- 
aldehyd in möglichst reiner Form auf seine Wirksamkeit im Kressetest 
wünschenswert. 
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Wir sahen weiterhin, daß sich die Wirkungskurve des Hemmstoffes 
fast völlig mit der Wirkungskurve der B-Indolylessigsäure deckt, soweit 
diese in einer das Wachstum der Kressewurzeln hemmenden Konzen- 
tration getestet wird. Diese Übereinstimmung ist so weitgehend, daß 
der Eindruck entstehen kann, es läge in der Hemmstofflösung ß-Indolyl- 
essigsäure vor. Doch fehlt dieser Lösung die für den Wuchsstoff charak- 
teristische, wachstumsférdernde Wirkung in starken Verdünnungen. 
Daraus kann mit Sicherheit geschlossen werden, daß der Hemmstoff in 
die gleichen physiologischen Prozesse eingreift wie der Wuchsstoff. 
Sollte die Übereinstimmung nicht rein zufällig sein, so kann daraus 
weiter für den Hemmstoff eine der ß-Indolylessigsäure ähnliche Kon- 
stitution angenommen werden. 

Eine Überprüfung der Hemmstofflösung mit FeCl, und H,SO, nach 
TANG und Bonner (1947) ergab keinen Aufschluß. Da die stärkste 
Hemmstofflösung in ihrer Wirkung der einer. 10”% g/cm? Heteroauxin- 
lösung entsprach, war ein eindeutiger Befund mit diesem Reagens nicht 
zu erwarten, zumal nur die Wuchsstoffsäure, nicht der Indolkern damit 
nachweisbar ist. 

Bezüglich der Wirkung des Hemmstoffes aus dem Maisskutellum in 
Kombination mit Wuchsstoff bestätigen vorliegende Versuche nochmals 
eindeutig unsere früheren Ergebnisse (Pont und TEGETHOFF 1949). Die 
Hemmstoffwirkung verhält sich nicht additiv zur Wuchsstoffwirkung. 
Andererseits wirkt der Hemmstoff aber auch nicht als Antagonist des 
Wuchsstoffes im Sinne Voss’ (1939), der eine ,,Anderung des Reaktions- 
vermögens der Zellen, auf Wuchsstoff durch den Hemmstoff annahm 
und daraus die Wachstumsregulationen von Wurzel, Mesokotyl und 
Koleoptile von Zea Mays zu erklären suchte. Ebenso wie im Fall des 
Cumarins oder der Parasorbinsäure schließen unsere Testversuche mit 
einem Gemisch von Wuchsstoff und Hemmstoff eine Wirkung des 
Hemmstoffes als Wuchsstoffantagonist aus. Wenn erst die Anwesenheit 
von Hemmstoff „das Wurzelwachstum ermöglicht‘ (Voss 1939, S. 284), 
so müßte in einem Wuchsstoff/Hemmstoffgemisch eine starke Wuchs- 
stoffkonzentration die Hemmstoffwirkung kompensieren oder umgekehrt, 
der Hemmstoff auch in einer starken Wuchsstofflösung ein Wachstum 
der Wurzel ermöglichen. 

Dies ist aber keineswegs der Fall, sondern nur bei geringen Wuchs- 
stoffkonzentrationen kann bei Anwesenheit von Hemmstoff das Optimum 
der Wuchsstoffwirkung unmittelbar nach Zusammengeben von Wuchs- 
stoff und Hemmstoff getestet, von einer niederen zu einer höheren 
Wuchsstoffkonzentration verschoben werden. In diesen Verdünnungs- 
stufen des Hemmstoff/Wuchsstoffgemisches: zeigt der Hemmstoff allein 
keine wachstumshemmende Wirkung mehr. 

Danach wirkt der Hemmstoff also nur dann als Antagonist des 
Wuchsstoffes im Sinne Voss’, wenn er selbst in einer Konzentration 
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vorliegt, die ohne hemmenden Einfluß auf das Wachstum der normalen 
Wurzel ist. Von einem solchen Hemmstoff, der als Antagonist des 
Wuchsstoffes das ,,Reaktionsvermégen der Zellen auf Wuchsstoff herab- 
setzt‘‘, wäre zu erwarten, daß er in geringer Konzentration angewandt 
das Wurzelwachstum fördert, sofern eine Wurzel mit überoptimalem 
Wuchsstoffgehalt vorliegt. Bei einer Kressewurzel, wie sie für den Test 
gebraucht wird, ist eine solche Wachstumsförderung nicht möglich, da 
ihr Gehalt an Wuchsstoff zum Zeitpunkt des Testes unteroptimal ist. 
Bei einer Wurzel mit überoptimalem Wuchsstoffgehalt wäre dies noch 
zu überprüfen. 

Von Gaston (1947 und 1949) wird die Nikotinsäure als eine dem 
Wuchsstoff bei der Entwicklung der Pflanze entgegenwirkende Substanz 
geschildert. Aupus (1948) hat den Einfluß der Nikotinsäure in Kom- 
bination mit B-Indolylessigsäure auf das Wachstum der Kressewurzeln 
untersucht. Einen sicheren Vergleich mit unseren Versuchen lassen fie 
von Aupus mitgeteilten Ergebnisse leider nicht zu, da er einmal das 
Frischgewicht der Kressewurzeln nach 7—8 Tagen Einwirkungszeit der 
Wirkstoffe bestimmt, zum andern keine Wuchsstoffkonzentration ver- 
wandt hat, die ohne Nikotinsäure eine geringere Hemmung auslöste als 
die stärkste Nikotinsäurekonzentration. Doch zeigen die Versuche 
Aupus’, daß auch die Nikotinsäure sich nicht additiv zur Wuchsstoff- 
wirkung verhält, sondern vielmehr wie im Fall unseres Hemmstoffes bei 
Kombination von B-Indolylessigsäure und Nikotinsäure die Wirkung 
des Wuchsstoffes resultiert. 

Da beim Test eines Wuchsstoff/Hemmstoffgemisches besonders dann, 
wenn die Hemmstoffkonzentration im Verhältnis zu der des Wuchs- 
stoffes hoch ist, neben dem Wuchsstoff auch gleichzeitig der Hemmstoff 
an Wirksamkeit verliert, nahmen wir eine direkte Verkettung des Wuchs- 
stoffes und Hemmstoffes nach Art einer chemischen Bindung an, deren 
Resultat ein inaktiver Wuchsstoff ist (POHL und TEGETHOFF 1949, 
TEGETHOFF 1951). Diese Inaktivierung des Wuchsstoffes durch den 
Hemmstoff bestätigen vorliegende Versuche. Selbst Wuchsstoffkonzen- 
trationen, die ohne Hemmstoff das Wachstum der Kressewurzeln fast 
ganz unterbinden, zeigen nach zweitägiger Einwirkung von Hemmstoff 
keine wachstumshemmende Wirkung mehr. Andererseits unterbleibt 
diese Inaktivierung, wenn das Hemmstoff/Wuchsstoffgemisch mit Sauer- 
stoff angereichert wird, obgleich sowohl der Hemmstoff als auch der 
Wuchsstoff isoliert voneinander durch Sauerstoff zerstört werden. 

Über eine Inaktivierung der B-Indolylessigsäure wurde bisher nur von 
Tana und Bonner (1947) berichtet. Aus etiolierten Erbsenkeimlingen 
konnten sie ein Ferment isolieren, ‘las die Seitenkette der ß-Indolyl- 
essigsäure angreift und diese unter Abspaltung von CO, unwirksam 
macht. Dieses Ferment wirkt aber nur bei Anwesenheit von Sauerstoff. 
Eine solche Inaktivierung der ß-Indolylessigsäure liegt in unserem Fall 
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nicht vor, da ein Gemisch von Wuchsstoff und Hemmstoff, das nach 
2—3 Tagen keine hemmende, sondern eine wachstumsfördernde Wirkung 
zeigt, nach Aufkochen wiederum die Aktivität aufweist, die es unmittel- 
bar nach dem Zusammengeben zeigte. Der Wuchsstoff wurde also nicht 
zerstört, sondern nur gebunden. TEGETHOFF nahm eine Esterbindung 
von Wuchsstoff und Hemmstoff an. Es ist aber sehr fraglich, ob eine 
solche Esterbihdung durch ein kurzes Erhitzen auf 100°C gesprengt 
werden kann. Wahrscheinlicher ist, daß es sich dabei um eine adsorptive 
Bindung handelt, die vom Indolkern getragen wird, dem nach VELDSTRA 
(1944) starke adsorptive Eigenschaften zukommen. Da unter der Ein- 
wirkung von Sauerstoff der Indolkern eher gesprengt wird als eine Ab- 
spaltung oder Veränderung der Seitenkette mit der COOH-Gruppe 
erfolgt, muß der Indolkeru in einem Hemmstoff/Wuchsstoffgemisch vor 
dem Eingriff des Sauerstoffs geschützt sein, ebenso aber auch ein sauer- 
stoffempfindliches Konstitutionssystem des Hemmstoffes. Nur so kann 
der eigenartige Befund, daß Hemmstoff und Wuchsstoff in einer Lösung 
zusammengegeben vom Sauerstoff nicht angegriffen werden, erklärt 
werden. Eine solche adsorptive Bindung von Hemmstoff und Sauerstoff 
schirmt aber noch nicht die wirksame COOH-Gruppe der ß-Indolyl- 
essigsäure ab. 

Erst nach der ersten Verkettung von Wuchsstoff und Hemmstoff 
erfolgt nun wahrscheinlich fermentativ und nur bei einem bestimmten 
ra-Wert der weitere Umbau zum inaktiven Wuchsstoff. 

Über diesen zweiten Schritt der Wuchsstoffinaktivierung durch den 
Hemmstoff des Maisskutellums kann erst dann eine Aussage gemacht 
werden, wenn die Natur dieses Hemmstoffes erkannt ist. Gleichzeitig 
damit dürfte dann auch die überaus große wachstumsfördernde'Wirkung 
des Wuchsstoff/Hemmstoffgemisches ihre Erklärung finden. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Der durch Elektrodialyse aus Maisskutellen isolierte Hemmstoff 
ist elektroneutraler Natur und kein Eiweiß. 

2. Die Wirkungskurve dieses Hemmstoffes auf das Wachstum der 
Kressewurzeln zeigt den gleichen Verlauf wie die der reinen B-Indolyl- 
essigsäure in wachstumshemmenden Konzentrationen. Sie zeigt aber 
keine Wachstumsförderung bei niedrigen Konzentrationen, wie die 
B-Indolylessigsäure. 

3. Wuchsstoff- und Hemmstoffwirkung verhalten sich nicht additiv. 
Ein Wuchsstoff/Hemmstoffgemisch hemmt unmittelbar nach dem Zu- 
sammengeben beider Wirkstoffe getestet unterhalb der reinen Hemm- 
stoffwirkung das Wachstum der Kressewurzeln nach der Wirkung der 
zugegebenen Wuchsstoffkonzentration, oberhalb derselben nach der 
Hemmstoffkonzentration. 
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4. Ein Wuchsstoff/Hemmstoffgemisch, dessen Wuchsstoffanteil so 
stark ist, daß dieser allein das Wachstum der Kressewurzeln fast sistiert, 
verliert nach 2—3 Tagen nicht nur seine wachstumshemmende Wirkung, 
sondern löst nun eine starke Förderung des Wurzelwachstums aus. 


5. Bei Einleiten von Sauerstoff in die Hemmstoff/Wuchsstofflösung 
unterbleibt dieser Umschlag in der Wirkung des Gemisches auf das 
Wachstum der Kressewurzeln, obwohl Hemmstoff und Wuchsstoff 
isoliert voneinander beide durch Sauerstoffeinwirkung unwirksam 
werden. 


Literatur. 


Avpvs, L. J.: Nicotinic Acid and the inhibition of growth by auxin. Nature 
(Lond.) 162, 811 (1948). — Boysen JENSEN, P.: Kvantitativ Bestemmelse af 
Vaekststoffer af Auxingruppen ved Hjaelp af Diffusionsmetoden. Bot. Not. 169 
(1939). — Funxe, H., u. H. Söpıne: Über das Wuchsstoff-Hemmstoffsystem der 
Haferkoleoptile und der Kartoffelknolle. Planta (Berl.) 36, 341 (1948). — Gaston, 
A. W.: Indoleacetic-nicotinic acid interactions in the etiolated pea plant. Plant 
Physiology 24, 577 (1949). — HAAGEN-SMIT, A. J., W. B. DANDLIKER, S. H. Wrrr- 
WER and A. E. Murneck: Isolation of B-indoleacetic acid from immature corn 
kernels. Amer. J. Bot. 33, 118 (1946). — HEMBERG, T.: Studies of auxins and 
growth-inhibiting substances in the potato tuber and their significance with regard 
to its rest-period. Acta Horti Bergiani 14, 133 (1947). — JuEL, J.: Studies on a 
grow th-retarding substance in tomato. Dansk Bot. Arkiv 12, 4 (1946). — LARSEN, 
P.: Über Hemmung des Streckungswachstums durch natürlich vorkommende, 
ätherlösliche Stoffe. Planta (Berl.) 30, 160 (1939). — B-Indolacetaldehyd as .a 
growth hormone in higher plants. Dansk Bot. Arkiv 11, 11 (1944). — Lisser, H.: 
Über das Vorkommen von Hemmstoff in Pflanzenextrakten, sowie über das Ver- 
hältnis von Wuchsstoffgehalt und Wuchsstoffabgabe bei Pflanzen oder Pflanzen- 
teilen. Planta (Berl.) 31, 32 (1940). — Über den Einfluß von Pflanzenextrakten 
auf das Streckungswachstum, Wurzel- und Sproßbildung bei Pflanzen. Österr. bot. 
Z. 95, 95 (1948). — Morwus, F.: Die Wirkung von Wuchs- und Hemmstoffen auf 
die Kressewurzel. Biol. Zbl. 68, 58 (1949). — Paecn, K.: Über die ,,keimungs- 
hemmenden“ Stoffe aus Früchten. Z. Naturforschg 4b, 46 (1949). — Pont, R.: 
Die Wirkung von Wuchsstoff und Hemmstoff auf das Wachstum der Pollen- 
schläuche von Petunia. Biol. Zbl. (im Druck). — Pont, R., u. B. TEGETHOFF: 
Der Hemmstoff des Maisskutellums ein Wuchsstoffinaktivator. Naturwiss. 36, 
319 (1949). — SCHWEIZER, G.: Einführung in die Kaltsterilisationsmethode. Jena 
1937. — Stewart, W.S.: A plant growth inhibitor and plant growth inhibition. 
Bot. Gaz. 101, 91 (1939). — STEwART, W.S., W. BERGEN and C. REDEMANN: 
A plant growth inhibitor. Science (Lancaster, Pa.) N.s. 89, 185 (1939). — Tana, 
I. W., and Bonner: The enzymatik inactivation of indoleaceticacid. Some charac- 
teristics of the enzyme contained in pea seedlings. Arch. of Biochem. 13, 11 (1947). — 
TEGETHOFF, B.: Zur Frage der Wuchsstoffinaktivierung im Maisskutellum. Planta 
(Berl.) 38, 648 (1951). — Voss, H.: Nachweis des inaktiven Wuchsstoffes, eines 
Wuchsstoffantagonisten und deren wachstumsregulatorische Bedeutung. Planta 
(Berl.) 30, 252 (1939). — Went, F. W.: Wuchsstoff und Wachstum. Rec. Trav. 
bot. néerl. 25, 1 (1928a). 


Dozent Dr. R. Pont, Freiburg i. Br., Botan. Institut der Universität. 


9* 








Planta, Bd. 39, S. 126—153 (1951). 


Aus dem Botanischen Institut der Universität Tübingen. 


ÜBER DIE DIFFERENZIERUNGSVORGÄNGE 
IN DER CRUCIFERENWURZEL. 


Von 
ee Erwin BÜNNING. 
Mit 28 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. Dezember 1950.) 


Einleitung. 

Die vorliegende Untersuchung ging von der Absicht aus, einen Ein- 
blick in die Ursachen der Gewebedifferenzierung in der Wurzel zu ge- 
winnen. Und zwar sollte ursprünglich vor allem die Differenzierung 
der Rhizodermis in Trichoblasten und gewöhnliche Epidermiszellen 
geklärt werden. Zwangsläufig wurde dabei die Aufmerksamkeit auch 
auf die Differenzierung in den übrigen Wurzelgeweben gelenkt. Dabei 
wurden wieder die Probleme der Bildung des Gefäßstrahlenmusters leben- 
dig, die schon JosT aufgeworfen hat. Zur Untersuchung dienten Wurzeln 
von Lepidium sativum und Sinapis alba. 


Die Samen keimten auf Filtrierpapier, das schräggestellte Glasplatten in Glas- 
küvetten bedeckte. Die Anzucht erfolgte im Thermostaten bei 25°. Zur An- 
fertigung der Mikrotomschnitte wurde mit ZENKERS Gemisch fixiert und mit 
Hämatoxylin nach DELAFIELD gefärbt. 


1. Der Bau der Wurzel. 

Die Wurzeln von Sinapis, Brassica, Lepidium und anderen Cruci- 
feren sind schon wiederholt Gegenstand anatomischer Untersuchungen 
gewesen (vgl. etwa v. GUTTENBERG, WAGNER, CORMACK). 

An eine Zelle, die v. GUTTENBERG als Zentralzelle bezeichnet, stoßen 
bei Sinapis die jüngsten Teile des Periblems (Abb. 1). Das Periblem 
entsteht nicht etwa einfach durch fortgesetzte Teilung der Zentralzelle, 
sondern aus den Zellen des Zellkranzes, der die Zentralzelle umgibt. 
Die Zellen dieses Kranzes also sind als die eigentlichen Peribleminitialen 
anzusehen. Zwar entstehen auch sie natürlich durch die Tätigkeit der 
Zentralzelle, aber es bildet sich doch nicht jede dieser Zellen unmittelbar 
aus der Zentralzelle, vielmehr sieht man im Querschnittsbild in den 
Zellen dieses Kranzes oft radiale Wände, die anzeigen, daß wenigstens 
einige dieser Zellen aus Nachbarzellen des gleichen Kranzes hervor- 
gehen (Abb. 2). 

Der Zentralzelle sitzt eine zentrale Pleromreihe auf, in der man 
häufig Teilungen durch Querwände findet. Gegen die 3 Zellen dieser 
Reihe, die unmittelbar der Zentralzelle folgen, legt sich das Plerom. 
Für die Entstehung der Plerominitialen aus den Zellen der zentralen 
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Pleromreihe scheint dasselbe zu gelten wie für die eben beschrieberte 
Entstehung der Peribleminitialen aus der Zentralzelle. 





Abb. 1au.b. Mediane Längsschnitte durch die Wurzel von Sinapis alba. Die Unterschiede 

in den Zellwanddicken sind zur Erleichterung des Überblicks übertrieben worden. 

Z Zentralzelle. Die Figuren a und b geben zwei verschiedene Möglichkeiten des Über- 

gangs von der Zentralzelle zum Periblem wieder. (Auch die Abb. 2—28 beziehen sich auf 
Sinapis alba.) 

In der ausdifferenzierten Sinapis-Wurzel (die uns speziell beschäf- 
tigen wird) finden sich zwei Gefäßstrahlen und zwei Siebteile. 

Aus dem Dermatogen gehen Haube und 
Rhizodermis hervor (Abb. 1). In der Rhizodermis 
zeigt sich die Differenzierung in Trichoblasten 
und gewöhnliche Zellen (Atrichoblasten). Tricho- 
blasten und Atrichoblasten werden — im Gegen- 
satz zu dem bei den Monokotylen üblichen Ver- 
halten — nicht durch inäquale Teilungen von- 
einander getrennt. 





2. Die Bildung der Gefäßstrahlen. 
x ‘ Abb. 2. Querschnitt, die 
Die Untersuchung der Sinapis-Wurzel ergab Zentralzelle und links 
folgende Resultate: Die Zellen der zentralen m Wand secend, 
Pleromreihe können sich, wie erwähnt, durch 
Querwände teilen. Sie teilen sich regelmäßig auch durch Längswände, 
die aber wenigstens bevorzugt immer in ein und derselben Richtung 


liegen. Diese Zellen besitzen also eine Polarität, deren Achse mit einem 
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Abb.' 3. Querschnitt in etwa 254 Höhe oberhalb der Zentralzelle. Die Zelle im Zentrum 
des Pleroms ist die dritte Zelle der zentralen Pleromreihe oberhalb der Zentralzelle; sie 
zeigt elliptische Form. Der Pler d ist in dieser Höhe noch sehr gering und 
umfaßt, wie auch Abb. 1 lehrt, etwa 3 Zellschichten (deren Wände auf der Photographie 
durch Tusche etwas hervorgehoben wurden). Dem Plerom schließen sich 3—4 ziemlich 
großzellige Rindenschichten an. Alles äußere Gewebe (etwa 7 Schichten) ist Dermatogen 
und Haube (die Rhizodermis ist auf dieser Höhe noch nicht herausdifferenziert, wie auch 
Abb. 1 zeigt). 








Abb. 4. Wie Abb. 3, jedoch in etwa 200 Entfernung von der Zentralzelle. Der Quer- 

schnitt ist ebenso orientiert wie der in Abb. 3 dargestellte. Die Anlage des Xylems (in der 

Senkrechten) wird deutlich. Links und rechts junge Stadien der Phloembildung mit den 
„Ursiebröhren‘ unmittelbar unter dem Perizykel. 


der Wurzeldurchmesser übereinstimmt. Die Existenz dieser Polaritäts- 
achse kommt nicht nur in der Bevorzugung einer Richtung bei der 
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Anlage der Längswände zum Ausdruck, sondern auch in der Gestalt der 
Zellen. Sie erscheinen nämlich im Querschnittsbild nicht kreisförmig, 
sondern elliptisch, wobei die längere Achse mit jener Polaritätsachse 
übereinstimmt. (Nur unmittelbar nach einer Teilung ist diese Achse 
begreiflicherweise kürzer, da ja die Wände senkrecht zu ihr angelegt 
werden.) Die so (ausschließlich oder bevorzugt) nach einer Richtung 
abgetrennten Zellen selber können sich in der gleichen Richtung, aber 
auch senkrecht zu ihr, weiter teilen (Abb. 3—5). 

Das weitere Schicksal der so indirekt oder direkt aus den Zellen der 
zentralen Pleromreihe hervorgegangenen Pleromzellen ist unterschied- 
lich. Dabei fällt zuerst auf, daß 
jene Zellen der zentralen Plerom- 
reihe sehr früh die Richtung 
der beiden Gefäßstrahlen deter- 
minieren. Diese Richtung stimmt 
nämlich mit der genannten Polari- 
tätsachse überein. Das heißt, alle 
Zellen, die in der Verlängerung Abb. 5. Querschnitt aus einer noch etwas 
dieser Achse liegen, werdenspäter- ine Zelle der zentralen Pieromreihe. Links 
hin zu Gefäßen, alle seitlich da- und rechts davon die Zellen, aus denen sich 

> D à x die Xylemstränge entwickeln. 

von liegenden nicht. Die Differen- 

zierung wird sehr bald an der stärkeren Volumenzunahme dieser Zellen 
deutlich (Abb. 4). Man kann also schon in unmittelbarer Nähe der 
Wurzelspitze aus der Form der Zellen in der zentralen Pleromreihe 
erkennen, wie die Xylemstränge liegen werden. In etwa 100. Ent- 
fernung von der Zentralzelle wird die Entwicklung der Gefäßstrahlen 
selber schon sehr deutlich. 

Die Zellen der zentralen Pleromreihe üben demnach einen deter- 
minierenden Einfluß auf die in einer bestimmten radialen Richtung 
vor ihnen liegenden Pleromzellen aus und lassen diese dadurch zu 
den beiden Gefäßstrahlen werden. Wir werden uns später mit dieser 
nur in der Richtung der Polaritätsachse ausgeübten Induktionswirkung 
noch näher beschäftigen. 





3. Die Bildung des Phloems. 

Ein Phloem entwickelt sich bei Sinapis an den beiden Stellen des 
Pleroms, die am weitesten von den xylembildenden Platten entfernt 
sind. Und zwar treten die Anlagen der Siebteile deutlich später auf als 
die Anlagen der Gefäßstrahlen, obwohl es durchaus richtig ist, daß — wie 
mehrfach angegeben worden ist — fertig entwickelte Siebröhren näher 
an der Wurzelspitze zu finden sind als ausdifferenzierte Gefäße. Die 
Siebröhren werden also später angelegt, entwickeln sich aber rascher 
als die Gefäße. 
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Die Phloementwicklung beginnt damit, daß eine Zelle der dem 
Perizykel angrenzenden Pleromschicht größeren Plasmareichtum zu 
zeigen beginnt. Diese Zelle liegt immer einer radialen Wand des 
Perizykels an. Also Pleromzellen, die mit dem Perizykel nur eine 
| tangentiale Wand gemeinsam haben, wer- 
den nie zur Ausgangszelle des Phloems. 
Bald nachdem diese Zelle durch intensive 
Färbbarkeit deutlich geworden ist, teilt sie 
sich inäqual durch eine perikline Wand. Die 
FX ZE - äußere dieser beiden Schwesterzellen wird 
Abb. 6. Junges st a q der Zur „Ursiebröhre“ und zeigt eine schnelle 

icklung. Die Aus- Abnahme ihrer Plasmamenge. Die innere 
gangszelle hat sich durch eine Schwesterzelle hingegen zeigt zunehmendes 
zellen geteilt, von denen die Plasmawachstum (Abb. 6). Etwas später 
ge à + —— nimmt auch in der Nachbarschaft das Plas- 
yer ery eq ay mawachstum zu, d.h. die Färbbarkeit wird 

Plasmareichtum aus. stärker (Abb. 7). So entwickelt sich also ein 

Komplex von Siebröhren, von denen ledig- 
lich die erste (die vielleicht nur eine Siebzelle ist) bald plasmaarm wird, 
die übrigen aber ihr Plasmawachstum noch längere Zeit fortsetzen. 

Die beschriebene Bildung der ,,Ursiebréhre“ vollzieht sich in etwa 
100 « Entfernung von der Zentralzelle, oder auch noch früher. Fast ganz 
plasmafrei geworden ist sie in 200—300 u 
. Entfernung von jener Zelle (Abb. 4). 

Der beschriebene Verlauf der Phloem- 
und Xylembildung fügt sich weitgehend dem 
Bild ein, das Esau für die kompliziertere 
Pirus-Wurzel entworfen hat. 








4. Die Wechselbeziehung der Anlagen von 
Xylem und Phloem mit dem Perizykel. 
auch Matane ae = Der Ort der Ausbildung der GefäBstrahlen 
ai death eaten ist, wie wir sahen, durch die radiale Polaritat 
der Phloembildung induziert: der Zellen in der zentralen Pleromreihe deter- 
miniert. 

Wir können noch einen weiteren Beweis dafür erbringen, daß hier 
eine Induktionswirkung von Zelle zu Zelle in der Richtung der radialen 
Polaritätsachse vorliegt, und nicht etwa eine Determination durch eine 
bestimmte Teilungsfolge. Man kann bei Sinapis (deren Wurzeln auch 
beim Studium dieser Teilfrage allein genauer untersucht wurden) deut- 
lich beobachten, daß sich die Induktionswirkung auf den Perizykel 
ausdehnt. Zwar werden die vor dem Xylemstrang liegenden Perizykel- 
zellen natürlich nicht auch zu Gefäßen umgewandelt, aber in einer 
Hinsicht stimmt die Entwicklung dieses Perizykelteils doch mit der 
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Xylementwicklung überein: Es findet eine verstärkte Bildung von Proto- 
plasma statt. Auch die Xylementwicklung beginnt ja damit, daß die 
an seinem Aufbau beteiligten Zellen verstärkt Protoplasma bilden, so 





Abb. 8a u. b. a Die jungen Xylemstränge zeichnen sich durch ihr großes Volumen und ihren 
Plasmareichtum aus. Im Perizykel vor den Xylemsträngen ist die große Plasmadichte 
deutlich, auch die Siebteile zeichnen sich durch dichtes Plasma aus, während der Perizykel 
vor den Siebteilen plasmaarm ist. In b sind die Kerne und Nukleoli deutlicher sichtbar. 


daß sie sich von den übrigen Pleromzellen anfangs besonders durch ihre 
stärkere Färbbarkeit unterscheiden (Abb. 8). Erst später, während der 
langsamen Umwandlung zu den Gefäßen, schwindet der Plasmareichtum 
wieder. Bei der Induktion, die vom Zentrum in der Richtung zweier 
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einander gegenüberstehender Radien ausgeübt wird, handelt es sich also 
zunächst einmal um die Anregung zu starkem Plasmawachstum, und 
eben diese Induktion reicht deutlich bis in den Perizykel hinein. Diese 
Neuanregung zu starkem Plasmawachstum beschränkt sich nicht auf 
die unmittelbar vor dem Xylemstrang liegende Perizykelzelle, sondern 
breitet sich in tangentialer Richtung über mehrere Perizykelzellen hin- 
weg aus (Abb. 8 und 9). Am stärksten aber ist die Anregung in den un- 
mittelbar vor dem Xylemstrang liegenden Perizykelzellen. Gerade das 
verweist natürlich sehr deutlich auf eine 
Induktionswirkung. Besonders interessant ist 
‘> es vielleicht noch, daß die Zunahme der 
:-7-. Färbbarkeit des Plasmas am extremsten ist, 

— wenn die äußerste Zelle des Xylemstrangs 
mit ihrer tangentialen Außenwand der tan- 
gentialen Innenwand einer Perizykelzelle 
anliegt (Abb. 9), wenn also offenbar die Be- 
dingungen für den Stoffübertritt am gün- 
stigsten sind. Liegt hingegen diese Zelle des 
Xylemstrangs so, daß sie auf eine radiale 
Zwischenwand zwischen zwei Perizykelzellen 
KE stößt, so verteilt sich der Induktionseffekt 
te 8 a WR gleichsam auf diese beiden Perizykelzellen, 
=> Reg + À ve Re und in jeder von ihnen ist die Zunahme der 
mabildung bei unterschied-  Färbbarkeit dann geringer als in jenem Fall. 


licher Berührungsart zwischen ? a - Be 
Xylemstrang und Perizykel. Gleichzeitig mit . der Aktivierung des 


Plasmawachstums in den Ausgangszellen 
des Xylems und in den vor ihnen liegenden Perizykelzellen wachsen 
auch die Nukleoli in diesen Teilen. Das ist nicht so erstaunlich, weil 
wir wissen, daß die Nukleoli in enger Beziehung zur Eiweißvermehrung 
im Zytoplasma stehen. Jede Zunahme in der Synthese zytoplas- 
matischen Eiweißes äußert sich in der starken Zunahme der Nukleolus- 
größe, während die Nukleoli in Zellen ohne solche Synthese sehr klein 
sind oder gar unsichtbar sein können (vgl. die ausführlichen Unter- 
suchungen von CASPERSSON, THORELL und die dort zitierte Literatur). 
Wir können daher das Nukleolusvolumen als ein recht brauchbares Maß 
für die Intensität das Plasmawachstum benutzen. Es sei betont, daß 
sich die genannte Parallelität für die verschiedensten Gewebebildungen 
in der Wurzel von Sinapis bestätigte. Wir wollen hier also nicht etwa 
einfach die Intensität des Plasmawachstums aus der Größe der Nukleoli 
ableiten, sondern gleichsam nur ein zahlenmäßiges Maß für den auch 
auf Grund der Beobachtung der Färbbarkeit erkennbaren Verlauf des 
Plasmawachstums gewinnen. 
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In Abb. 10 sind die Änderungen des Nukleolusvolumens in den Aus- 
gangszellen des Xylems, in seinen Nachbarzellen (also in gewöhnlichen 
Pleromzellen) sowie im Perizykel vor dem Xylem und in dem vom 
Xylem am weitesten entfernten Perizykelteil dargestellt. Für die Gewin- 
nung von jedem einzelnen Kurvenpunkt wurden mindestens 50 Nukleoli 
ausgemessen. Selbst eine wesentlich geringere Anzahl ausgemessener 
Nukleoli hätte aber schon vollständig genügt, um die gleich zu nennenden 
Gesetzmäßigkeiten zu demonstrieren, ja schon Einzelschnitte zeigen die 


Perizykel 


Xylem 


Nukleolus- Volumen 


Phloem- Perizykel 





0 700 200 300 400 500 600 mp 700 
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Abb. 10. Nukleolusvolumen (relative Werte) in verschiedener Entfernung von der Zentral- 
zelle in den Zellen des jungen Xylems, des übrigen Pleroms sowie der vor dem Xylem und 
der vor dem Phloem liegenden Perizykelzellen. 

Beziehungen deutlich (Abb. 8). Die Kurven (Abb. 10) lassen die Zu- 
nahme der Nukleolusgröße in den Ausgangszellen des Xylems erkennen, 
während in den gewöhnlichen Pleromzellen nur geringe Größenände- 
rungen eintreten. Außerdem erkennen wir die starke Zunahme der 
Nukleolusgröße in den vor dem Xylem liegenden Perizykelzellen. In 
dem am weitesten vom Xylem entfernten Perizykelteil hingegen wird 
die rasche Abnahme der Nukleolusgröße deutlich. Die dargestellten 
Kurven entsprechen also vollkommen dem Bild zunehmender und ab- 
nehmender Färbbarkeit des Zytoplasmas. 

Nebenher sei hier noch erwähnt, daß die Neuanregung des Plasma- 
wachstums in dem Perizykelteil, der dem Xylem vorgelagert ist, natür- 
lich in Beziehung steht zu der bekannten Beschränkung der Seiten- 
wurzelbildung auf diesen Perizykelteil. Die Fähigkeit zur Seiten- 
wurzelbildung hängt eben mit der Neuinduktion der ,,Embryonalitat“ 
zusammen. 
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Es ist nun weiterhin interessant, daß genau an der Stelle, an der das 
Plasmawachstum im Perizykel am geringsten ist, an der also die Nukleoli 
am kleinsten sind, das Phloem angelegt wird. Diese Beziehung legt eine 
Vermutung über die Determination des Orts der Phloembildung nahe: 
Es könnte sich so verhalten, daß das Phloem nur in einer bestimmten 
Entfernung von Orten lebhaften Plasmawachstums entstehen kann. 
Die plasmareichen Ausgangszellen für die Gefäßstrahlen ebenso wie der 
vor diesen liegende plasmareiche Teil des Perizykels würden danach in 
ihrer Nähe die Phloembildung verhindern, und erst in weiterer Ent- 

40 
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Abb. 11. Wie Abb. 10, jedoch für „Ursiebröhren‘“, für das übrige Phloem und noch einmal 
für die vor dem Phloem liegenden Perizykelzellen. 


[/ 


fernung von ihnen würde die Phloembildung möglich sein. Man kann 
tatsächlich eine umgekehrte Proportionalität zwischen der Färbungs- 
intensität im Perizykel und der (die Phloementstehung ankündigenden) 
Färbungsintensität in dem darunter liegenden Teil des Pleroms be- 
obachten (Abb. 8). 

Wenn wir wieder versuchen, diese Beziehungen zahlenmäßig aus- 
zudrücken, indem wir das Nukleolusvolumen als Maß benutzen, so 
finden wir eine enge Korrelation zwischen der Plasmavermehrung in dem 
sich entwickelnden Phloem und der Verringerung der Plasmadichte im 
Perizykel vor dem Phloem (Abb. 11). 

Man könnte nun noch im Zweifel sein, ob wirklich so der Ort der 
Phloembildung determiniert wird, oder ob umgekehrt die Phloem- 
entwicklung das Plasmawachstum in dem vor ihm liegenden Perizykel- 
teil unterdrückt. Gegen diese zweite Denkmöglichkeit spricht, daß so 
der Ort der Phloementstehung völlig unerklärbar bliebe. Aber es lassen 
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: sich auch einige experimentelle Gründe zugunsten der erstgenannten 
: Ansicht vorbringen. 

Wenn wir annehmen, daß in der unmittelbaren Nachbarschaft eines 
: Xylemstrangs kein Phloem entstehen kann, weil die Lebhaftigkeit des 

| Plasmawachstums in diesem sich entwickelnden Strang und in dem vor 
| ihm liegenden Perizykelteil das verhindert, so müßte man auch die 
! Bildung des Phloems an dem normalen Ort seiner Entstehung unter- 
‘ drücken können, sofern dort durch experimentelle Eingriffe ein leb- 
haftes Plasmawachstum induziert wird. Eine solche Induktion läßt 
sich durch Wundreize erreichen. 
Wird die Wurzel im Stadium der Phloementstehung angeschnitten, 
; so findet man im Perizykel leicht die erwartete Wiederbelebung der 
embryonalen Tätigkeit. Das Plasmawachstum nimmt wieder zu und 
neue Teilungen werden induziert. Die Neuinduktion gelingt am leich- 
testen im Perizykel vor dem Xylem. Das ist nicht verwunderlich, da 
hier ja ohnehin eine größere Embryonalität bereits von den sich ent- 
wickelnden Xylemsträngen her induziert worden ist. Aber auch in den 
übrigen Teilen des Perizykels und im weiter nach innen liegenden 
Pleromgewebe treten neue Teilungen auf (Abb. 12 und 13). 

Wie erwartet, differenziert sich nun in der Nähe dieser neu indu- 
zierten Teilungen nie ein Phloem. Man kann dann beobachten, daß sich 
das Xylem vollständig ausdifferenziert, also auch die Wandversteifung 
und Verholzung zeigt, während das Phloem entweder ganz fehlt oder 
erst später beim Abklingen des Wundreizes gebildet wird. 

Die Siebteile entstehen also offensichtlich an dem Punkt des Pleroms, 
der von den Orten lebhaften Plasmawachstums in den jungen Xylem- 
strängen und im Perizykel am weitesten entfernt ist; und der Grund 
für diese Lokalisierung muß, wie durch jenes Experiment gezeigt wird, 
in einer Unterdrückung der Phloementstehung durch diese halbembryo- 
nalen Orte gesucht werden. 

Damit scheint sich die Bildung des Gefäßbündelmusters in der 
Wurzel einem allgemeinen Gesetz einzufügen, nach dem sich Orte leb- 
haften Plasmawachstums einander nicht über eine gewisse Mindest- 

» entfernung hinaus nähern können. Wir sind diesem Gesetz z.B. auch 
bei der Bildung des Spaltöffnungsmusters in der Epidermis begegnet 
.(BÜNNING und SAGROMSKY). 

Nach dieser Deutung wird auch verständlich, warum niemals zwei 
Siebteile etwa in unmittelbarer Nähe voneinander entstehen. Der 
Bereich der plasmaarmen Zone im Perizykel erstreckt sich ja über 
mehrere Perizykelzellen; es wäre unbegreiflich, warum genau nur an 
einem Punkt die für die Phloembildung notwendigen Bedingungen 
gegeben sein sollten. Das heißt wir müssen annehmen, daß dort, wo 

“einmal die ,,Ursiebréhre“ entstanden ist, diese aktiv die Entstehung 
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weiterer solcher ,,Ursiebréhren“ verhindert. Das wäre aber wiederum 
ein Fall jener Unterdrückung der Bildung eines Orts lebhafter Plasma- 
synthese durch einen schon vorhandenen Ort solchen embryonalen 





Abb. 12. Die Wurzel wurde 2 Tage nach der Verletzung durch einen Einschnitt untersucht. 
Der Einschnitt reichte bis zu dem im Bild nach unten gerichteten Perizykelteil. Ein Gefäß- 
strahl (x ) ist fast ausdifferenziert, vor ihm sind im Perizykel neue Teilungen durch perikline 
Wände (z. B. bei P,) aufgetreten. Auch links unten sieht man in den an den Wundrand 
grenzenden Perizykelzellen neue Teilungen (P.). Der zwischen diesen beiden Abschnitten 
liegende Perizykelteil (P,) zeigt keine neue Teilungen. Unter dem letztgenannten Perizykel- 
abschnitt findet sich ein schwach ausgebildetes Phloem (Ph). Das normalerweise gegenüber- 
liegende, also rechts unten zu erwarten gewesene Phloem fehlt. 





Abb. 13. Ähnlich wie Abb. 12, aber der Schnitt entfernte nur Rindengewebe. Im Perizyke] 

sind vor den Gefäßstrahlen und etwas seitlich von diesen neue Teilungen sichtbar (z. B. 

bei P). Oben und unten je ein Phloem (Ph), dessen Entwicklung so stark hinausgezögert 

worden ist, daß es sich jetzt etwa auf dem in Abb. 9 dargestellten Entwicklungsstadium 
befindet, obwohl die Gefäßstrahlen schon ausdifferenziert sind. 
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Wachstums. Auch diese Konsequenz ließ sich experimentell prüfen: 
Wenn ein Einschnitt ein gerade angelegtes Phloem zerstörte, so ent- 





Abb. 14. Eine Wunde hat eine junge Phloemanlage entfernt. Seitlich neben der Wunde 
entsteht ein neues Phloem. 
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Abb. 15. In eincr durch einen Längsschnitt aufgeteilten Wurzel verblieb in dem abge- 
bildeten Stück nur Haubengewebe (4 Schichten), Dermatogen (zum Teil mit den zur 
Haubenbildung führenden Teilungen), Rindengewebe und einige Perizykelzellen. Durch 
die Regeneration ist schon ein ansehnlicher Gewebekomplex gebildet worden, in dem aber 
noch sämtliche Dilferenzierungen fehlen. Der Vergleich mit dem übrigen Wurzelkörper 
ergab, daß hier normalerweise ein Siebteil gebildet worden wäre. Im Plerom dieser 
Dimension ist sonst schon die Differenzierung sehr weit vorangeschritten. 


stand zwar zunächst (wie sich aus dem weiter oben Gesagten ergibt) 
überhaupt kein Phloem. Ebenso bildet sich auch in Zentralzylindern, 
die durch Regenerationen entstehen, zunächst kein Phloem (Abb. 15). 
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Wenn aber die Neubelebung des Plasmawachstums durch den Wund- 
reiz abgeklungen war, konnte in der Nähe des ursprünglichen Phloem- 
orts ein neues Phloem gebildet werden (Abb. 14), das dann also etwas 
seitlich vom entfernten lag. Das heißt, sobald die Hemmung durch das 
erste Phloem und durch den Wundreiz fortgefallen ist, kann ein. Phloem 
an einem Punkt entstehen, an dem es sonst nicht gebildet wird. Es 
wird dann aber immer nur an einer Seite des zerstörten Phloems, nicht 
etwa an beiden ein neues gebildet. Auch 
hier also gilt wieder jenes Hemmungsprinzip: 
Sobald ein neues Phloem entsteht, induziert 
es eine Hemmungszone, die ein weiteres in 
der Nähe ausschließt. 


5. Die Differenzierung in der Rhizodermis. 
a) Anordnung der Trichoblasten. 

Es ist lange bekannt, daß bei den meisten 
Pflanzen nicht alle Rhizodermiszellen Wurzel- 
haare bilden, vielmehr bald eine Differen- 
zierung zu gewöhnlichen Rhizodermiszellen 
und Trichoblasten erfolgt. Diese Differen- 
zierung vollzieht sich bei manchen Wurzeln 
(namentlich bei Farnen und Monokotyle- 
AD. 1. sun donen) im Zuge einer inäqualen Teilung, bei 
und Atrichoblasten. Die Tri- anderen Arten unabhängig von Teilungen 
chobiastensind Kürrer die An (vgl. CORMACK 1949). 
durch Kreise gekennzeichnet. Bei Lepidium und Sinapis stehen die 

Wurzelhaare, ebenso wie auch bei vielen 
anderen Arten, in Längsreihen, d.h. es alternieren jeweils ein bis zwei 
Reihen von haartragenden Rhizodermislängsreihen mit etwa ein. bis 
drei haarlosen Längsreihen (Abb. 16). Betrachtet man das Querschnitts- 
bild, so findet man, wie auch schon Cormack (1947) fand, sehr schnell 
den Ansatzpunkt für eine Erklärung dieses Alternierens. Die Wurzel- 
haare entstehen nämlich jeweils dort, wo die Rhizodermis einer anti- 
klinen Wand der äußersten Rindenschicht aufsitzt, oder doch (in Aus- 
nahmefällen) einer solehen Wand wenigstens unmittelbar genähert ist 
(Abb. 17, 18 und 20). 

Die Zellen der Längsreihen, aus denen die Wurzelhaare entstehen, 
zeigen halbembryonale Eigenschaften, und zwar sowohl durch ihr starkes 
Plasmawachstum, als auch durch die erhöhte Teilungsfähigkeit. Im 
Gegensatz zu den haarlosen Nachbarzellen teilen sie sich mindestens 
noch einmal in zwei übereinander stzhende Zellen, so daß also diese 
Längsreihen wenigstens doppelt so viele Zellen enthalten wie die benach- 
barten. Oft aber ist die Teilungstätigkeit noch stärker. Außerdem sind 
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in den Trichoblasten die Zellkerne und die Nukleolen größer. Das 
größere Nukleolusvolumen ist uns ja schon auf Grund der weiter oben 
besprochenen engen Beziehung ‘ 
zwischen Nukleolus und zytoplas- 
matischer Eiweißvermehrung ver- 
ständlich. 

Wie kann nun eine antikline 
Wand der Rinde einen so starken 
Einfluß auf das Plasmawachstum 
in der Rhizodermis haben? Zwei 
Möglichkeiten wären denkbar: Ent- 
weder der Zelle werden so Stoffe 
zugeführt, die für das Plasma- ame M > 
wachstum notwendig sind, oder Abb. 17. Die Rhizodermis beim Beginn 
es wird gerade umgekehrt einer er Differenzierung in Trichoblasten und 
Hemmung der Zugang verwehrt. 

Cormack entscheidet sich für die erstgenannte Möglichkeit. Er meint, 
durch die Interzellularen und Zellwände würden den Trichoblasten Nah- 
rungsstoffe zugeführt. Aber wenn es auch wahrscheinlich ist, daß in den 
Zellwänden ein Transport von Wasser und 
Nährsalzen stattfindet, so ist doch eine Wan- 
derung organischer Nährstoffe durch die Wände 
über größere Strecken hinweg kaum anzu- 
nehmen. „Vor allem kompliziertere Verbin- 
dungen dürften doch leichter von Zelle zu Zelle 
durch die Plasmodesmen transportiert werden. 
Zudem ist gar nicht einzusehen, daß ein solcher 
Transport durch Interzellularen hindurch er- 
leichtert sein soll. Diese Interzellularen sind 
nicht etwa mit Wasser, sondern mit Luft ge- 
füllt. Gerade also die Tatsache, daß die Tricho- 
blasten immer über einem Interzellularraum 
stehen (Abb. 17 und 18), spricht eher gegen als für 
die Ansicht von Cormack. Der Interzellular- 
raum wird immer zur gleichen Zeit deutlich, 
in der auch die Differenzierung zu gewöhnlichen 
Rhizodermiszellen und Trichoblasten erkennbar 

wird. Dieser Raum vergrößert sich weiterhin er- AE. 18. Wie Abb. 17, aber 
heblich, gibt also der Zelle eine isolierte Position. Die Wurzelhaare beginnen 
Unter den übrigen Rhizodermiszellen entstehen Sigi. rauen 
solche Interzellularen erst später, sie bleiben außerdem kleiner. Es dürfte 
somit aus dem anatomischen Bild deutlich werden, daß die Trichoblasten 
dort entstehen, wo zuerst eine Isolierung vom inneren Gewebe auftritt. 
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Um aber die von Cormack herangezogene Möglichkeit ganz aus- 
schließen zu können, wurde auch versucht, die Wurzelhaarbildung durch 
Änderung der Nährstoffversorgung zu modifizieren. Da die Wurzelhaar- 
bildung, wie erwähnt, gelegentlich auch noch in einergeringen Entfernung 
von den antiklinen Wänden der äußersten Rindenschicht erfolgen kann, 
war es denkbar, durch unterschiedliche Nährstoffversorgung eine mehr 
oder weniger strenge Beschränkung auf die Nähe dieser antiklinen Wände 
zu erreichen. Eine weitgehende Entfernung des Nährgewebes vom Keim- 
ling hatte aber, solange überhaupt noch ein Wurzelwachstum möglich 
war, keinen erkennbaren Einfluß auf die Art der Differenzierung in der 
Rhizodermis. Schließlich wurden auch isolierte Wurzeln in Knopsche 
Nährlösung mit einem Zusatz von 2% Glukose übertragen und die 
Weiterentwicklung bis zu 3 Tagen verfolgt. Ohne Glukosezusatz wuchsen 
die isolierten Wurzeln nicht mehr, und schon nach wenigen Stunden 
entstanden dann keine weiteren Wurzelhaare. Mit Glukosezusatz aber 
verlief die Differenzierung ebenso wie in der normalen Wurzel, obwohl 
die Nährstoffzufuhr jetzt doch wenigstens nicht mehr ausschließlich auf 
dem Weg über die Rindenzellen erfolgte. 

Wir müssen also annehmen, daß die Rhizodermiszellen als physio- 
logisch isoliert anzusehen sind, sofern sie über einer antiklinen Wand der 
äußersten Rindenschicht stehen. Offensichtlich übt das innere Gewebe 
der Wurzel im Stadium der Entstehung der Trichoblasten eine Hemmung 
aus, die sich nur auf die direkt radial vor ihnen liegenden Rhizodermis- 
‚zellen erstreckt, und daher nur diese daran hindert, zu Trichoblasten zu 
»regenerieren“‘. Es könnte sich also um eine ähnliche Beziehung handeln, 
wie wir sie bei der Entstehung der Siebteile als wichtig erkannt haben: 
Das Auftreten von Orten lebhaften Plasmawachstums wird vielleicht 
von anderen Orten lebhaften Plasmawachstums (im Wurzelinneren) ge- 
hemmt. Um diese Möglichkeit zu prüfen, mußte zunächst einmal der 
Verlauf des Plasmawachstums in den in Frage kommenden Teilen der 
Wurzel ermittelt werden. 


b) Der Verlauf des Plasmawachstums in der Rinde und Rhizodermis. 

Schon durch die unterschiedliche Färbbarkeit der einzelnen Gewebe 
in verschiedenen Abständen von den Vegetationspunkten läßt sich un- 
gefähr der Verlauf des Plasmawachstums beurteilen. Da sich auch in der 
Rinde und in der Rhizodermis wieder deutlich die schon im vorhergehen- 
den Abschnitt genannte Beziehung zwischen Plasmawachstum und 
Nukleolusgröße ergab, wurde auch hier das Nukleolusvolumen benutzt, 
um die Lebhaftigkeit der Plasmasynthese zahlenmäßig auszudrücken. 

In den Trichoblasten wachsen die Nukleoli, sobald sich diese Zellen 
von den gewöhnlichen Rhizodermiszellen zu unterscheiden beginnen. 
Nun wurde die Größe der Nukleoli in der Rinde und in den beiden 
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Typen von Rhizodermiszellen, also in den Trichoblasten und in den 
Atrichoblasten bestimmt. Diese Messungen wurden mit gleichartigem 
Ergebnis bei Sinapis und Lepidium durchgeführt. Auf die Einzelheiten 
soll hier nur für Sinapis hingewiesen werden (Abb. 19). 
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Abb. 19. Nukleolusvolumen in der Rhizodermis und in der äußersten Rindenschicht in 
verschiedenen Abständen von der Zentralzelle. 


In etwa 200 u Entfernung von der Initialenregion haben die Nukleolen 
ihr größtes Volumen erreicht, das in den gewöhnlichen Rhizodermiszellen 
und in der innersten Rindenschicht am niedrigsten, in der äußersten 





Abb. 20. Ein Entwicklungsstadium der Rhizodermis, das zwischen den in Abb. 17 und 18 
dargestellten liegt. 


Rindenschicht etwas größer, in den Trichoblasten am größten ist. Bei 
etwa 300 Entfernung von der Zentralzelle nimmt der Durchmesser 
der Nukleolen in der Rinde und in den gewöhnlichen Rhizodermiszellen 
wieder ab, in den Trichoblasten erfolgt diese Reduktion erst in einer 
Region, die etwa 100 „ höher liegt. 


Planta. Bd. 39. 10a 
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Sobald die Unterschiede in der Nukleolusgröße deutlich werden (bei 
etwa 100 x Entfernung von der Zentralzelle), zeigt sich auch die unter- 
schiedliche Färbbarkeit und damit die beginnende anatomische Dif- 
ferenzierung der beiden Zelltypen in der Rhizodermis. Wo die Nukleolen 
kleiner werden, sieht man immer sehr deutlich auch die Abnahme der 
Plasmadichte in den Zellen. 

Wir können also schließen, daß bei Sinapis in den gewöhnlichen 
Rhizodermiszellen und in der Rinde bis zu etwa 300 u Abstand von den 
Initialen lebhaft Zytoplasma gebildet wird, in den Trichoblasten etwa 
100 x weiter (dort beginnt die 
starke Streckung und damit 
das Herauswachsen der Wur- 
zelhaare). 

Erwähnt sei noch, daß 
während des Wachstums der 
Nukleolen auch die Kerne 
wachsen, und zwar ungefähr 
im gleichen Verhältnis. Das 
Nukleolenvolumen beträgt in 
den jüngsten Regionen etwa 
12—15% des Kernvolumens 


Abe 52. Bias Pur Gruppe der Rh der undbleibt in den meistenZellen 
Alle Zellen gewinnen Tri ungefähr in diesem Verhältnis. 








c) Experimentelle Isolierung der Rhizodermis vom Innengewebe. 

Wir sahen, daß in den gewöhnlichen Rhizodermiszellen und in der 
Binde im Zeitpunkt der Herausdifferenzierung der Trichoblasten noch 
ein Plasmawachstum erfolgt. Vor allem aber besteht zu dieser Zeit noch 
ein sehr intensives Plasmawachstum im Plerom. Damit ist eine Voraus- 
setzung für die Annahme erfüllt, daß die gewöhnlichen Rhizodermis- 
zellen vom inneren Gewebe an der Reaktivierung ihres Plasmawachs- 
tums zu der in den Trichoblasten beobachtbaren Intensität gehindert 
werden. Nur die Trichoblasten sind durch ihre Lage genügend isoliert 
und können daher nicht gehemmt werden. Wenn diese Schlußfolgerung 
richtig ist, müßten sich alle Rhizodermiszellen zu starkem Plasma- 
wachstum, also zum Erwerb des Charakters von Trichoblasten zwingen 
lassen, wenn sie vom inrieren Gewebe experimentell isoliert werden. 

Um diese Möglichkeit zu prüfen, wurden an jungen Wurzeln mit 
Splittern von Rasierklingen kurze Längsschnitte angebracht, die die 
Rhizodermis vom Innengewebe trennten. Die abgelösten Teile blieben 
dem übrigen Wurzelkörper eng angelegt, so daß eine, wenn auch zweifel- 
los reduzierte Nährstoffversorgung möglich blieb. 6—12 Std später 
wurden die Wurzeln fixiert und Querschnitte angefertigt. In mehreren 
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Fällen trat das erwartete Resultat ein: In der Rhizodermis standen die 
Zellen vom Trichoblastencharakter nicht mehr vereinzelt, sondern im 
ganzen isolierten Bezirk konnten sich alle Rhizodermiszellen zu Tricho- 
blasten umwandeln. Diese Umwandlung zeigte sich sowohl an der zu- 
nehmenden Plasmadichte als auch an der beginnenden Streckung der 
Zellen. Außerdem wurde wieder die Größe 
der Nukleolen bestimmt und dabei gefun- 
den, daß sie jetzt in allen Fällen die für 
die Trichoblasten charakteristischen Werte 
erreicht hatten (Abb. 21—23). Das Resul- 
tat ist besonders bemerkenswert, weil ja 

die Nährstoffversorgungverschlechtert war AB, 2, Dis ech Grune wis 
und auch in der geringeren Längenzu- der Nukleoli zeigend (vgl. dazu 
nahme der abgelösten Teile zum Aus- et Hi 
druck kam. 

Allerdings führte dieser Eingriff nicht in allen Fällen zum Erfolg. 
Offenbar muß die Isolierung in einem ganz bestimmten Zeitpunkt er- 
folgen, nämlich in dem Augenblick, in dem die Determination gerade 
bevorsteht. Erfolgt der Eingriff 
später, so ist die Determination 
schon vollzogen und die Rhizodermis- 
zellen ohne Wurzelhaare sind schon 
zu alt geworden, um noch sekundär 
zur Wurzelhaarbildung schreiten zu 
können. Erfolgt dagegen der Eingriff 
zu früh, also unmittelbar am Vege- 
tationspunkt, so tritt zu ieicht ein 
Absterben der Zellen ein. Auch die , 
Durchmusterung der ganzen Schnitt- ? 29 6 7 # 


. r Nukleolus - Volumen 
reihen zeigte, daß der genannte Er- _,, 23. Prozentuale Häufigkeit be- 


folg nur in der Region eintritt, in  stimmter relativer Nukleolusgrößen in 
der normalerweise gerade die Tricho- a ln 6 5 Se À nef 
blastenbildung beginnt. Ein vor- male Wurzel als auch für die vom 
zeitiges Absterben tritt auch dann “"trelzylinder isolierte Rhizodermis. 
ein, wenn der Schnitt zu lang ist und damit die Nährstoffzufuhr 
vom Samen zu sehr beeinträchtigt wird. 

Nun kann man dieses Ergebnis allerdings auch durch die Annahme 
deuten, der Wundreiz bedinge eine direkte Stimulation des Plasma- 
wachstums in allen Rhizodermiszellen und lasse sie aus diesem Grunde 
alle zu Trichoblasten werden. Die Möglichkeit läßt sich durch folgende 
Beobachtung weitgehend ausschließen: Werden Schnitte angebracht, 
die einen Teil der Rhizodermis verletzen und dadurch in den benach- 
barten Rhizodermiszellen neue Teilungen verursachen, so bilden sich 
10b 
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diese Zellen trotzdem nicht zu Trichoblasten um, sofern die Wunde 
radial geführt ist, also die Rhizodermis nicht vom Innengewebe isoliert. 


d) Nachweis der physiologischen Isolierung der normalen Trichoblasten. 

Um das gewonnene Bild abzurunden, war es noch notwendig, zu 
prüfen, ob die Trichoblasten bzw. die zu Trichoblasten werdenden 
Rhizodermiszellen wirklich in einer physiologisch isolierten Position 
stehen. Diese Zellen haben ja trotz der Lage auf einer antiklinen Wand 
der äußeren Rinde ziemlich große Berührungsflächen mit den Rinden- 
zellen. Wenn sie trotzdem physiologisch isoliert sind, müssen wir an- 
nehmen, daß der Stoffaustausch von den Rindenzellen zu den Rhizo- 
dermiszellen am besten in radialer Richtung erfolgt, die Transport- 
möglichkeiten von einer Rindenzelle zu den mehr seitlichen Richtungen 
nach links und rechts, wo die künftigen Trichoblasten sitzen, aber un- 
günstiger sind. Eine solche Möglichkeit enthält nichts Unwahrschein- 
liches. Zwar könnten Wasser und Nährsalze, wohl auch Zucker und 
manche andere Substanzen leicht durch die Zellwände zu den Tricho- 
blasten gelangen, aber komplizierte Verbindungen wie z. B. Hormone 
werden auf den Transport durch die Plasmodesmen angewiesen sein. 
Tüpfel und Plasmodesmen pflegen aber nicht am Rande der Zellen, 
sondern in der Mitte gemeinsamer Zellwände zu stehen. 

Ich sah nur eine Möglichkeit, die Wege des Stofftransports im 
Rindengewebe zu studieren, nämlich die Transportrichtung von Wund- 
hormonen zu ermitteln. 

Bekanntlich erfolgen die durch Wundhormone neu induzierten Tei- 
lungen durchweg, oft sogar mit erstaunlicher Genauigkeit so, daß sich 
die Teilungsspindel in die Richtung zur Wunde hin orientiert. Die neuen 
Wände stehen also senkrecht zum Gefälle der Wundhormone (vgl. 
Smxorr und BLoc). So erlaubt die Lage der neuen Wände ein Urteil 
über die Wanderungsrichtung der Wundhormone. 

Zur Anwendung dieser Erkenntnis, die sich bei meinen Versuchen 
bestätigte, wurden Wurzeln durch Längsschnitte verletzt und einen 
Tag später fixiert. Der Erfolg war recht verschieden. In einigen Fällen 
zeigten sich nur in unmittelbarer Nähe der Wunde Teilungen, gelegent- 
lich waren aber die neu induzierten Teilungen auch weit im Innern der 
Wurzel. Nur in diesen letzteren Fällen konnten die Objekte zur Er- 
mittlung des Wanderwegs der Wundhormone benutzt werden. 

Die stärkste Wundteilung zeigte sich im Zentralzylinder, dar sich 
infolge dieser Teilungen sehr bald aus der Schnittfläche heraus vor- 
wölbte und wieder abrundete (Abb. 15). Aber auch die Rinde und die 
Rhizodermis konnten in der Nähe des Vegetationspunktes wieder zu 
neuen Teilungen veranlaßt werden. Die Teilungen im Zentralzylinder 
und in der Rinde waren, wie erwartet, parallel zur Wundfläche. Das 
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heißt senkrecht unter der Wunde zeigten sich perikline Teilungen, die 
sich auch durch mehrere Rindenschichten hindurch bis zum Zentral- 
zylinder fortsetzen konnten. In den links und rechts seitlich von der 
Wunde liegenden Rindenzellen mußten die Teilungen, um zur Wund- 
fläche parallel zu sein, natürlich antiklin erfolgen. Auch das traf zu 
(Abb. 24). In den Rhizodermiszellen lagen die neuen Wände, sofern 
diese Zellen in der Nähe der Wunde waren, ebenfalls parallel zum Wund- 
rand, waren also je nach Orientierung dieser Zellen zur Wunde entweder 





Abb. 24. In einer verletzten Wurzel sind neue Teilungen aufgetreten, bei denen die Wände 
in der Regel parallel zur Wundfläche verlaufen, also bei p periklin, bei a antiklin sind. 


antiklin oder periklin. Die Lokalisierung der neuen Teilungen in der 
Rinde ließ deutlich erkennen, daß sich der Wundeinfluß in tangentialer 
Richtung, also von einer zur benachbarten Radialreihe der Rindenzellen 
gehend, durch mehrere, oft durch 4—5 Zellen hindurch ausbreiten 
konnte (Abb. 25 und 26). Das heißt also, eine Stoffwanderung in der 
Rinde ist in tangentialer Richtung ohne weiteres möglich. Jedoch gilt das 
nur für die mittleren und inneren Rindenschichten. In der äußersten 
Rindenschicht traten radiale neue Wände nur in unmittelbarer Nähe 
der Wunde auf; mindestens ebenso häufig waren hier Teilungen durch 
tangentiale Wände. Man darf also schließen, daß die Wundhormone zu 
diesen Zellen der äußeren Rinde leichter aus den sich nach innen an- 
schließenden Zellen gelangen als aus der benachbarten Radialreihe. 

So wie nun die Zellen der äußersten Rindenschicht durch ihre innere 
Tangentialwand leichter einen Stoffaustausch mit der Nachbarschaft 
bewerkstelligen können als durch ihre Radialwände, sind offenbar auch 
die äußeren tangentialen Wände für einen solchen Transport mehr ge- 
eignet. Auch das läßt sich wieder aus dem Weg der Wundhormone 
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erschließen. Innerhalb der Rhizodermis kann ein Transport von Wund- 
hormon in seitlicher Richtung, d.h. von einer Rhizodermiszelle zur 





Abb. 25. Teil einer verletzten Wurzel. Man sieht neue Teilungen in der Rinde, die in den 

drei inneren Rindenschichten einen Wundhormontransport in tangentialer Richtung 

erkennen lassen. In der äußersten Rindenschicht zeigen sich perikline Wände, die auf 

einen Transport von Wundhormonen aus dem inneren Teil in radialer Richtung nach 
außen schließen lassen. 





Abb. 26. Ähnlich wie Abb. 25, aber in einem noch jüngeren Wurzelabschnitt (außen noch 
2 Schichten der Wurzelhaube). Die neuen Teilungen in der Rinde sind ähnlich wie in 
Abb. 25. Auch in der Rhizodermis sind neue Teilungen aufgetreten, die auf einen Wund- 
hormontransport von der Rinde in radialer Richtung zur Rhizodermis hindeuten. In dem 
ganz rechts liegenden Teil der Rhizodermis (wo diese nach unten herabgedrückt ist) hat 
sich eine ihrer Zellen durch eine Längswand geteilt, da sie, ihrer Position entsprechend, 
offensichtlich durch ihre Seitenwand hindurch von der darunterliegenden toten Nachbar- 
rhizodermiszelle mit Wundhormon versorgt worden ist. 


benachbarten offenbar fast gar nicht stattfinden, denn ein direkter 
Transport von Wundhormon von den verletzten Zellen ließ sich nur bis 
zur unmittelbar benachbarten Rhizodermiszelle nachweisen. Dagegen 
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war eine Neuinduktion von Teilungen auch in der Rhizodermis sehr wohl 
möglich, wenn das Wundhormon von den Rindenzellen zu ihnen gelangte 
(Abb. 26). Wenn nun die Trichoblasten von der äußersten Rinden- 
schicht physiologisch vollständig isoliert wären, dürfte man überhaupt 
keinen Transport von Wundhormon aus der äußeren Rindenschicht zu 
ihnen erwarten. Das traf aber 
nicht zu. In den Trichoblasten 
traten jedenfalls in älteren Teilen 
der Wurzel ebensogut Teilungen 
auf wie in den gewöhnlichen 
Rhizodermiszellen. In den älte- 
sten Regionen der Wurzel, in 
denen noch gerade eine Neu- 
induktion von Teilungen durch : 
die Verwundung zu beobachten 
war, zeigten sich sogar mehr Tei- 
lungen in den Trichoblasten als 
in den gewöhnlichen Rhizodermis- 
zellen. Daraus darf aber nicht 
auf eine bessere Versorgung der 
Trichoblasten mit Wundhormon, 
sondern nur auf ihre größere Tei- 
lungsfähigkeit geschlossen wer- 
den. Die gewöhnlichen Rhizoder- 
miszellen lassen sich in dieser 








Abb. 27au.b. a Normale Lage der Kerne 


Region auch durch unmittelbar 
benachbarte Wunden nicht mehr 
zu Teilungen zwingen. In jüngeren 
Teilen der Wurzel, in denen auch 


in der Rhizodermis (und im anstoßenden 
Rindenteil). Die Kerne liegen in der Ithizo- 
dermis meist im Schwerpunkt der Zelle. 
b Traumatotaktische Kernverlagerung in der 
Rhizodermis. Die Kerne der Atrichoblasten 
werden in der Regel stärker verlagert als die 


die gewöhnlichen Rhizodermis- der Trichoblasten (punktiert: tote Zellen). 
zellen noch gut teilbar sind, 

traten, wie erwartet, in den Trichoblasten weniger Teilungen auf als 
in den gewöhnlichen Rhizodermiszellen. 

Um den Wanderweg der Wundhormone von der äußeren Rinde zur 
Rhizodermis zu verfolgen, erwies es sich als wesentlich günstiger, die 
positiv traumatotaktische Kernverlagerung als Kriterium zu benutzen. 
Diese Reaktion trat viel regelmäßiger auf als die Neuinduktion von 
Teilungen. Und dabei zeigte sich immer wieder, daß die Traumatotaxis 
in den gewöhnlichen Rhizodermiszellen leichter eintrat und stärker war 
als in den Trichoblasten (Abb. 27). Die Hauptwanderwege der Wund- 
hormone scheinen also dem Schema Abb. 28 zu entsprechen. 

Obwohl diese Beobachtungen in manchen Punkten auch anders 
interpretiert werden könnten, durften sie doch wohl als ein Argument 
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zugunsten der Annahme angeführt werden, daß die Stoffwanderung von 
der äußeren Rinde zu den gewöhnlichen Rhizodermiszellen leichter ist 
als zu den Trichoblasten, die Trichoblasten also wirklich physiologisch 
isoliert stehen. 

Selbstverständlich kann sich diese physiologische Isolierung nur auf 
die Zutrittsmöglichkeit von Substanzen beziehen, deren Wanderweg 
das Protoplasma und innerhalb der Zellwände die Plasmodesmen sind. 
Wir haben ja Grund genug zur Annahme, daß manche einfache Sub- 
stanzen, namentlich wohl Wasser und einfache wasserlösliche Verbin- 
dungen, leichter innerhalb der Zellwände als von einem Protoplasten zum 
nächsten transportiert werden. Auch für 
die Trichoblasten ist ein solcher Stofftrans- 
port durch die Zellwände natürlich not- 
wendig. Anders wäre ja ihre Ernährung im 
angenommenen Falle einer Isolierung ihrer 
Protoplasten von denen der Rinde gar nicht 
möglich. Man müßte also wohl annehmen, 
daß die Position der Trichoblasten auf den 
N antiklinen Wänden der äußersten Rinde 
Abb. 28. Schematische Dar- nicht nur den Sinn einer physiologischen 
a ins aauptwandermege Isolierung von benachbarten Protoplasten 
und von dort zur Rhizodermis. hat, sondern auch den Vorteil mit sich 

bringt, daß diese Trichoblasten die für ihre 
Weiterentwicklung notwendigen wasserlöslichen Nahrungsstoffe durch 
die Zellwände hindurch beziehen können. Und endlich ist die Position 
der Trichoblasten auf jenen antiklinen Wänden natürlich auch dann 
besonders vorteilhaft, wenn wirklich, wie jetzt wohl erwiesen ist, das 
von den Wurzelhaaren aus dem Boden aufgenommene Wasser in erster 
Linie durch die Zellwände der Rinde hindurch nach innen weiter- 


geleitet wird. 











6. Diskussion der Ergebnisse. 

Wenn wir aus den vorstehenden Untersuchungen einige allgemeine 
Schlußfolgerungen ableiten wollen, so müssen wir dabei in erster Linie 
die Rolle der wechselseitigen Hemmung von Orten lebhaften Plasma- 
wachstums betonen. Diesem Prinzip kommt offenbar eine entscheidende 
Bedeutung bei der Determination pflanzlicher Gewebemuster zu. 

Bei einer Beachtung älterer Erfahrungen werden wir finden, daß 
jenes Prinzip eigentlich schon lange bekannt ist. Wir können zunächst 
an einige normale Entwicklungsvorgänge erinnern. 

Es ist ein charakteristischer Zug der pflanzlichen Gewebedifferenzie- 
rung, daß in einiger Entfernung von den Meristemen, namentlich von 
den Vegetationspunkten, wieder Einzelzellen oder Gruppen von Zellen 
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auftreten, die sich ähnlich wie die Meristeme durch lebhaftes embryo- 
nales Wachstum, also intensive Bildung von Protoplasma auszeichnen. 
Diese neuen Herde embryonalen Wachstums sind im mikroskopischen 
Bild leicht an ihrer starken Färbbarkeit, an den großen Zellkernen und 
anderen Eigentümlichkeiten erkennbar. Zum Teil werden diese Re- 
gionen sekundäre Meristeme, häufiger aber leiten sie nur bestimmte 
Differenzierungen ein und beenden dann wieder das Plasmawachstum. 
Da es sich aber allem Anschein nach in beiden Fällen um etwas ähnliches 
handelt, sollte man dann, wenn nicht sekundäre Meristeme entstehen, 
sondern nur Zellen mit zeitlich sehr begrenztem embryonalem Wachstum, 
wenigstens von ,,Meristemoiden“‘ sprechen. Diese Bezeichnung erscheint 
durchaus berechtigt, wenn wir uns die Tätigkeit solcher Zellen näher 
ansehen. 

Die Meristemoide können z. B. ein Blatt entstehen lassen: In einiger 
Entfernung vom Vegetationspunkt sehen wir plasmareiche Zellen, die 
sich lebhaft teilen und durch diese Teilung (bei Farnen und Blüten- 
pflanzen außerdem durch die Induktion neuer Teilungen in der Nachb: r- 
schaft) die Blatthöcker entstehen lassen. Ein weiteres Beispiel solcher 
Meristemoide finden wir innerhalb der heranwachsenden Blattanlage 
selber in dem Entwicklungsabschnitt, in dem die embryonale Tätigkeit 
in den jungen Blättern allmählich erlischt: In der Epidermis bilden sich 
Spaltöffnungsinitialen, die sich eberfalls durch lebhaftes Plasmawachs- 
tum, durch die neu erwachte Teilungsfähigkeit (allerdings nur zu einer 
weiteren Teilung führend) und oft auch durch Neuinduktion von Tei- 
lungen in der Nachbarschaft (Bildung von Nebenzellen) auszeichnen 
(BÜNNING und SAGROMSKY). Im Sphagnum-Blatt treten solche Meri- 
stemoide, die zudem noch sehr schön das Bild der zweischneidigen 
Scheitelzelle reproduzieren, auf, wenn die Blattscheitelzelle ihre 
Tätigkeit einstellt. Also auch hier wird die Reaktivierung der Zelle 
zu embryonaler Tätigkeit offenbar durch ein Meristem zunächst 
verhindert. 

Daß sekundäre Meristeme oder Meristemoide erst in einiger Ent- 
fernung von den Meristemen oder bei deren Erlöschen auftreten, könnte 
man einfach durch die Notwendigkeit eines bestimmten Alters zu er- 
klären versuchen, obwohl schwer verständlich ist, warum eine ältere 
Zelle leichter wieder embryonal werden soll als eine jüngere. Es läßt 
sich auch direkt zeigen, daß dieser Erklärungsversuch nicht den Tat- 
sachen entspricht. Entfernt man bei einem Vegetationspunkt die 
Scheitelzellen, so können die Blattanlagen nunmehr bis zum Scheitel 
vorrücken (WARDLAW); offenbar ist also eine Hemmung fortgefallen. 
Das gleiche läßt sich für die Trichoblasten zeigen: Wenn die Teilungs- 
tätigkeit der Wurzelspitze aufhört, kann die Haarbildung bis zur äußer- 
sten Spitze vorrücken (vgl. die Angaben bei TROLL). 
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So wie die Entstehung eines sekundären Meristems oder Meristemoids 
durch ein primäres Meristem in dessen unmittelbarer Nähe verhindert 
wird, verhindert auch ein sekundäres Meristem oder Meristemoid in 
seiner Nähe wieder die Entstehung einer weiteren derartigen Zellgruppe 
oder Zelle. Das wurde durch die Untersuchungen über die gegenseitige 
Hemmung von Spaltöffnungsanlagen (BÜNNING und SAGROMSKY) und 
die gegenseitige Hemmung von Blattanlagen (WARDLAW) gezeigt. 

Es scheint also eine allgemeine Regel zu geben, nach der in der Nähe 
eines Orts embryonalen Wachstums nicht ein zweiter Ort dieses Cha- 
rakters entstehen kann. Diese Regel ist uns eigentlich auch schon aus 
ganz anderen Tatsachen, nämlich den Regenerationsleistungen bekannt. 
Wir wissen, daß Zellen wieder zu embryonalem Wachstum übergehen, 
wenn wir ihren physiologischen Kontakt mit dem Meristem unter- 
brechen, einerlei, ob diese Unterbrechung durch Plasmolyse, durch 
Herausschneiden des zu isolierenden Gewebes oder durch Entfernung 
bzw. Inaktivierung (Eingipsen) des Meristems erzwungen ist. 

Merkwürdigerweise ist, soweit ich sehe, nie versucht worden, jenes 
schon aus den Regenerationsleistungen zu erschließende Prinzip auf 
die Erklärung der normalen Entwicklung anzuwenden, obwohl es offen- 
siehtlich entscheidend wichtig ist fiir die Entstehung regelmäßiger An- 
ordnungen im mikro- und makroskopischen Bereich. 

Die vorstehende Untersuchung über die Differenzierung in der Wurzel 
soll also in erster Linie hierzu beitragen. 

Einer kurzen Erörterung bedarf auch noch der Befund, daß eine 
Zelle, die der antiklinen Wand eines anschließenden Gewebes aufsitzt, 
physiologisch offenbar isoliert steht. Mindestens fallen bei ihr die Ent- 
wicklungshemmungen, von denen wir eben sprachen, leichter fort als 
bei anderen Zellen. Wir haben diese Art der Isolierung bei der Be- 
sprechung des Musters von Trichoblasten in der Rhizodermis ausführ- 
licher dargelegt. Aber auch bei der Untersuchung der Phloemanordnung 
sind wir darauf gestoßen. Der Siebteil entsteht immer in dem Gebiet 
des Pleroms, das von den plasmareichen Orten der jungen X ylemstränge 
und der vor ihnen liegenden Perizykelzellen am weitesten entfernt ist. 
Die Ausgangszelle der Phloembildung liegt dabei, wie wir erwähnten, 
immer unter einer antiklinen Perizykelwand. Diese Position scheint 
somit auch hier eine solche physiologische Isolierung zu unterstützen. 

Ergänzend sei hier noch auf einige ganz andere Fälle hingewiesen, 
bei denen auch einer solchen Zellwandposition eine ähnliche Rolle zu- 
zufallen scheint. Zum Beispiel trifft das für die Tetrasporangienbildung 
von Dictyota zu. Die Tetrasporangien von Dictyota können wir auch 
als Meristemoide in dem definierten Sinne auffassen: Sie zeigen einen 
Neubeginn des embryonalen Wachstums, also starke Plasmabildung, 
und ein Wiederaufleben der Teilungsfähigkeit. Es ist daher bemerkens- 
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wert, daß sich hier ähnlich wie bei den Wurzelhaaren eine bevorzugte 
Bildung über antiklinen Wänden der darunterliegenden Zellschicht 
zeigt. Experimente konnten mit diesem Objekt nicht vorgenommen 
werden, aber es soll doch wenigstens diese Bevorzugung jener Lagen 
zahlenmäßig belegt werden. Nach Auszählungen, die hier Fräulein 
CHARLOTTE BREUNINGER vorgenommen hat, lagen von 450 Tetra- 
sporangien 333 in der angegebenen Position und weitere 73 hatten fast 
diese Position, indem sie die antikline Wand wenigstens noch mit einer 
Kante berührten. Nur 44 Tetrasporangien lagen weiter entfernt. 

Auch eine Beobachtung HuBErs paßt hierher: Im Transfusions- 
gewebe der Kiefernadel liegen parenchymatische und tracheidale 
Zellen in alternierenden Platten. Dabei sitzen die Parenchymzellen der 
Mitte, die Tracheidenplatten den Radialwänden der Endodermis auf. 
Auch hier könnte man daran denken, daß die Differenzierung durch eine 
physiologische Isolierung, und zwar bei den zu den Tracheiden werdenden 
Zellen möglich wird. Ich untersuchte hierzu Querschnitte aus ganz 
jungen Nadeln von Pinus nigra und fand, daß die Tracheidenbildung, 
wie zu erwarten, zunächst durch eine intensivere Färbbarkeit einzelner 
Zellen des jungen Transfusionsgewebes erkennbar wird. Es scheint also 
auch hier ein Fall der Neubelebung zytoplasmatischen Wachstums 
dureh physiologische Isolierung vorzuliegen. 

Sodann sei hier noch erinnert, daß bei einigen Begonia-Arten die 
Bildung von Spaltöffnungsgruppen dort möglich wird, wo die Epidermis 
durch einen großen Interzellularraum vom Mesophyll isoliert ist (Bün- 
NING und SAGROMSKY). Da die Bildung der Spaltöffnungsinitialen mit 
einem Wiederaufleben halbembryonaler Tätigkeit verbunden ist, wird 
an diesem Beispiel die Rolle der Isolierung für solches Wiederaufleben 


natürlich besonders deutlich. 


Zusammenfassung. 

Als Untersuchungsmaterial dienten die Wurzeln von Lepidium 
sativum und vor allem von Sinapis alba. 

Die Umwandlung von Pleromzellen zu den beiden Gefäßstrahlen 
wird durch die Zellen der zentralen Pleromreihe schon in sehr geringer 
Entfernung von der Zentralzelle, d.h. in unmittelbarer Nähe der Wurzel- 
initialen determiniert. Die genannten Zellen der zentralen Pleromreihe 
zeigen eine radiale Polarität, die sich auch anatomisch in der elliptischen 
Form dieser Zellen im Wurzelquerschnitt äußert. Die beiden Xylem- 
stränge werden in der Richtung des längeren Durchmessers dieser Ellipse 
angelegt. Die Determination von Pleromzellen zu Xylemelementen 
äußert sich zunächst in einem intensiveren Plasmawachstum dieser 
Zellen. Diese Induktion zur Intensivierung des Plasmawachstums er- 
streckt sich auch auf die vor dem Xylem liegenden Perizykelteile, und 
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von dort aus in tangentialer Richtung auf die benachbarten Perizykel- 
zellen. Das Phloem entsteht an dem Punkt des Pleroms, der von diesen 
plasmareichen Orten der jungen Xylemstränge und der vor ihnen liegen- 
den Perizykelzellen am weitesten entfernt liegt. Offenbar wird die 
Phloembildung, die selber durch intensives Plasmawachstum in einzelnen 
Pleromzellen eingeleitet wird, in der Nähe von Orten lebhaften Plasma- 
wachstums unterdrückt. Die Entwicklung des Phloems beginnt damit, 
daß sich eine Pleromzelle unter einer antiklinen Wand des Perizykels 
durch eine perikline Wand inäqual teilt, wobei die äußere Zelle sehr bald 
ihren Plasmareichtum verliert, die innere Schwesterzelle aber ebenso wie 
dieanderen nunmehr in der Nachbarschaft zur Phloembildung induzierten 
Zellen längere Zeit hindurch ein intensives Plasmawachstum zeigt. 

Die genannten Wechselwirkungen zwischen dem Plasmawachstum 
im Plerom, im Xylem, Phloem und Perizykel lassen sich durch die 
Messung der Nukleolusgrößen zahlenmäßig erfassen, da das Nukleolus- 
volumen der Lebhaftigkeit der Zytoplasmabildung entspricht. Versuche 
über die Beeinflussung der Phloembildung durch das Anschneiden von 
Wurzeln bestätigen die genannten Schlußfolgerungen. 

In der Rhizodermis entwickeln sich, wie schon CoRMAcK fand,. nur 
die Zellen zu Trichoblasten, die einer antiklinen Wand der äußersten 
Rindenschicht aufsitzen. Hierfür ist offenbar die durch diese Position 
bedingte physiologische Isolierung ausschlaggebend. Die durch Inten- 
sivierung des Plasmawachstums (und entsprechend zunehmende Nu- 
kleolusgröße) gekennzeichnete Trichoblastenentwicklung läßt sich also 
einem Regenerationsvorgang gleichstellen, der ja auch durch solche 
Isolierung ermöglicht werden kann. Das heißt, es scheint auch hier 
wieder eine Hemmung durch Orte lebhaften Plasmawachstums vorzu- 
liegen. Für diese Deutung spricht, daß sich alle Rhizodermiszellen zu 
Trichoblasten entwickeln können, wenn die Rhizodermis durch einen 
Schnitt vom plasmareichen Innengewebe der Wurzel getrennt wird. 
Versuche über die Wanderwege der Wundhormone in der Wurzel be- 
stätigen, daß die Atrichoblasten einen besseren physiologischen Kontakt 
mit der Rinde haben als die Trichoblasten. Freilich dürfte das nur für 
kempliziertere Substanzen gelten, die durch die Plasmodesmen trans- 
portiert werden müssen. Einfache Nährstoffe können zweifellos gut 
unmittelbar durch die Zellwände geleitet werden und dadurch leicht 
zu den Trichoblasten gelangen. 

Zum Schluß wird darauf hingewiesen, daß der wechselseitigen Hem- 
mung von Orten lebhaften Plasmawachstums bei der pflanzlichen Ge- 
webedifferenzierung offenbar eine sehr große Rolle zufällt. 


Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft danke ich für die finanzielle 
Unterstützung der Untersuchung, Fräulein Rurx Kautrt für die Hilfe bei der An- 
fertigung der Mikrotomschnitte und der Mikrophotographien, Fräulein ELSE 
SCHWILLE für die Anfertigung mehrerer Zeichnungen. 
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ÜBER DIE BLAUALGENSYMBIOSE VON GUNNERA. 
Von 
REINHOLD SCHAEDE. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Dezember 1950.) 


Unter den Symbiosen von Blaualgen mit höheren Pflanzen, von den 
Moosen an gerechnet, nimmt die mit @unnera-Arten eine besondere 
Stellung ein, weil allein hier die Nostoc-Fäden im Inneren der Wirtszellen 
leben. Diese Symbiose wurde von REINKE (1873) entdeckt und be- 
schrieben, dann von MERKER (1889) neben morphologischen Unter- 
suchungen kurz behandelt und durch MıEHe (1924) gründlich bearbeitet. 
Ihm gelang der Nachweis, daß die von REINKE und MERKER beschrie- 
benen schleimerzeugenden Organe, die durch ihre Interzellulargänge dem 
Nostoc das Einwandern ermöglichen, dicht unterhalb des Vegetations- 
kegels entstehende Wurzelanlagen sind, deren apikale Gewebeschichten 
zerfallen und die darauf jene ganz neue Tätigkeit ausüben (MIEHE, S.-4f.). 

Trotz der eingehenden Untersuchungen blieben einige Punkte un- 
geklärt, vor allem die Frage, wie die Algen in die Zellen eindringen, 
nachdem sie in die Interzellularen im basalen Teil der sezernierenden 
Wurzelanlagen gelangt sind. REINKE (S. 94) meinte, Tüpfel seien ,,der 
einzig mögliche Weg‘; MERKER (S. 228) spricht von Verschleimen oder 
Auflösung der Membranen; nach MIEHE (S. 7) verquellen diese, und es 
erfolgt nachher eine Wiederverfestigung. Das ist nicht recht wahr- 
scheinlich, zumal alle anderen intrazellularen Symbionten in der Weise 
eindringen, daß sie die Zellwände an eng umschriebenen Stellen ver- 
mittels Lösung durchbohren. 

REINKE und MERKER verwendeten Rasiermesserschnitte, mit denen 
sich keine Klarheit gewinnen läßt, wo es sich um das Erkennen sehr 
kleiner und zarter Dinge handelt. MıEHE sagt über seine Technik nichts. 
Aus der Einleitung zu seiner Arbeit geht hervor, daß er konserviertes 
Material benützt hat, also keines, das nach zytologisch einwandfreier 
Methode fixiert worden ist. Es zeigte sich aber bei meinen Unter- 
suchungen, daß Gunnera in dieser Hinsicht wie in der ganzen Mikrotom- 
technik ein sehr schwieriges Objekt ist. Wenn man nun die Fig. 6 in 
MiıeEHEs Arbeit betrachtet, die das Durchdringen von Nostoc durch die 
gequollenen Membranen darstellen soll, so fällé sofort die sehr starke 
Schrumpfung des ganzen Zellinhaltes auf. Derartige Erscheinungen 
sind jedoch äußerst ungünstig für die Beurteilung der natürlichen Ver- 
hältnisse. Ferner sind die Membranen reichlich dick wiedergegeben, 
denn ihr Querschnitt kommt dem Durchmesser der Algen nahe, der 
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3—-4 u beträgt, und das ist nicht recht vereinbar mit MıEHEs eigener 
Angabe, daß die Wände der algenführenden Zellen viel dünner sind als 
die des übrigen Gewebes; Membranen von der angegebenen Dicke 
können schwerlich noch als dünn bezeichnet werden. 

Da nun im Botanischen Garten in Hamburg Gunnera manicata Lix- 
DEN sehr reichlich vorhanden und in gutem Zustande war, bot sich 
Gelegenheit zu einer neuen Untersuchung, um hauptsächlich das Ein- 
dringen von Nostoc in die Wirtszellen festzustellen und ferner zu er- 
mitteln, ob die Algenfäden im Zellsaft liegen oder vom Zytoplasma 
umschlossen werden, worüber noch nichts Sicheres bekannt ist. Außer- 
dem wurden noch einige andere Beobachtungen gemacht, die zu besserer 
Einsicht in die vorliegende Symbiose führen. 

Die ersten Versuche der Fixierung im Juni 1949 mit den Mitteln 
nach JUEL und KA1Iser schlugen gänzlich fehl, da so starke Schrumpfung 
des Inhaltes der algenbergenden Zellen eingetreten war, daß sich von 
dem natürlichen Zustand kein brauchbares Bild gewinnen ließ. Im Sep- 
tember 1949 wurde mit dem schwachen Gemisch nach FLEMMING und 
mit dem nach BENDA fixiert. Das erstere versagte aus dem genanuten 
Grunde gleichfalls, und allein das letztere brachte ein befriedigendes 
Ergebnis, doch waren auch hier manche Nostoc-Zellen geschrumpft. 
Schuld an dem Versagen der Fixierungsmittel ist offenbar der außer- 
ordentlich hohe Gehalt des Materiales an Gerbstoff, der bereits REINKE 
aufgefallen ist. Er bewirkt außerdem, daß die Membranen sehr hart 
und brüchig werden, so daß dünnere Schnitte als 10 « von den in Paraffin 
überführten Gewebestücken nicht für die Untersuchung taugen, weil 
die Zellwände zerbrechen. Dazu noch sind die zahlreichen Drusen von 
Caleiumoxalat hinderlich. Doch auch das Benda-Material vom Herbst 
brachte die Lösung der erwähnten Fragen nicht, das gelang erst mit 
Gewebestücken, die Anfang Juni 1950 in gleicher Weise fixiert wurden. 
Daraus ergibt sich, daß es für die Bearbeitung der Symbiosen sehr 
bedeutungsvoll sein kann, zu welcher Zeit das Material entnommen 
wird. Für Gunnera entscheidet der Beginn der Vegetationsperiode, denn 
in diesem spielen sich die Vorgänge ab, die das Einwandern der Algen in 
die Zellen ermöglichen. 

Die Färbung der Schnitte mit Anilinwasser-Safranin (0,1 g Safranin gelöst in 
“10cm? Alkohol 95%, dazu 90 cm? Anilinwasser) ergab sehr klare Bilder. Zur 
Beobachtung diente ein Objektiv 1/12 Fl, n. A. 1,30 von Zeiß in Verbindung mit 
Kompensationsokularen. Für die Abbildungen wurde zur Wiedergabe der richtigen 
Größenverhältnisse der Appesche Zeichenapparat benützt. 

Zunächst einige allgemeine Bemerkungen über Gunnera manicata. 
Der fast kriechende Stamm ist kurz und dick, die Blattbasen stehen 
daher dicht übereinander. Zwischen ihnen sitzen in großer Zahl schup- 
pige rötliche Nebenblätter, die die Pflanze mit einem dicken Mantel 


umgeben. Ein Stamm von rund 5 cm Durchmesser und ungefähr 15 cm 


Planta. Bd. 39. 11 
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Länge war etwa 4 Jahre alt. Unterhalb der Blattbasen und zwischen 
ihnen befinden sich die schleimabscheidenden Wurzelanlagen in reich- 
licher Zahl. Etwa 2cm vom Sproßscheitel entfernt haben sie schon 
einen Durchmesser von 4—5 mm. Schleim von teils schmieriger, teils 
gallertartiger Beschaffenheit überzieht den oberen Teil des Stammes, 
besonders die Umgebung des Vegetationskegels; er wird zwischen den 
Nebenblättern festgehalten, und auf den älteren jener Schleimorgane 
sitzen mitunter gallertige Pfröpfe, die man mit der Pinzette abheben 
kann. Im Schleim halten sich allerlei Mikroorganismen pflanzlicher und 
tierischer Natur auf, wie MIEHE (S.3f.) schon gefunden hat, auch 
Pilzmyzelien und Bakterien fehlen nicht. 

Während sich nun bei Gunnera macrophylla, MiEHEs Untersuchungs- 
objekt, mit ihrem mehr gestreckten Stamm die Algennester in den Basen 
der Blätter unter drei Schwielen befinden, liegen sie bei @. manicata im 
Stammgewebe und nur gelegentlich auch in den untersten Teilen der 
Blattbasen, immer dort, wo sich die Schleimorgane entwickelt haben, 
die ja den. Nostoc-Fäden Gelegenheit zum Einschlüpfen bieten. Die 
Nester reichon bis zu einem Zentimeter und mehr mit bäumchenartigen 
Verzweigungen in das Stammparenchym hinein. G. mamicata hat große 
Ähnlichkeit mit @. chinensis, die REINKE vorgelege:ı hat. 

Bei @. manicata treten auch die eigenartigen Organe auf, die REINKE 
(S. 65) als ,,faltige chlorophyllhaltige Excrescenzen‘‘ bezeichnet hat. Es 
sind bei unserer Pflanze rundliche bis längliche Gruben, bis 4 mm weit 
und ebenso tief, begrenzt von einem schmalen, ein wenig über die Um- 
gebung erhobenen Wall. In der Jugend sind sie grünlich, im Alter 
weißlich. In der Nähe des Kegels enthalten sie Schleim, weiter abwärts 
sind sie mit Detritus und Erde gefüllt. ‚Während ihre Umgebung schon 
zeitig nach Verlust der Epidermis mit metakutinisiertem Gewebe über- 
zogen ist, weisen die Gruben eine zart kutinisierte Epidermis auf. Darin 
befinden sich Spaltöffnungen von verschiedener Größe, die fast alle 
offen stehen. Für den Gasaustausch sind sie nach Maßgabe der Ver- 
hältnisse ungeeignet, sie werden Wasserspalten sein, vielleicht sich an 
der Sekretion der großen Schleimmengen beteiligen. 

Eigenartig verhält es sich mit dem Vorkommen des Gerbstoffes. 
Die nach BENDA fixierten Gewebestücke zeigen in den Safträumen der 
Zellen Bläschen von verschiedener Größe und Zahl, die infolge der Ein- 
wirkung von Chrom-Osmiumsäure je nach ihrem Gehalt an Gerbstoff 
gelbe, grüne bis schwarzgrüne Farbe haben. Es gibt in manchen Zellen 
auch Bläschen, die vom Safranin rosa gefärbt sind. In anderen Zellen 
wiederum erscheint der ganze Saftraum als schwarzgrüne Masse. Bei 
näherer Untersuchung ergibt sich aber, daß diese aus einer Unzahl sehr 
kleiner Bläschen besteht. Andererseits finden sich auch einzelne Zellen, 
deren Saftraum gleichmäßig grün ist, wie es auch manche mit rosa 
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gefärbtem gibt. Die letzteren liegen vornehmlich in der Nähe der Inter- 
zellulargänge, die in die basalen Teile der Schleimorgane führen. Solche 
Zellen enthalten im Saftraum offenbar Schleim, der auch mit Gerbstoff 
durchtränkt sein kann und dann unter Einwirkung des Fixierungsmittels 
entsprechende Färbung annimmt. Diese Zellen und mit Bläschen gefüllte 
können unmittelbar nebeneinander liegen. Es besteht die Möglichkeit, 
daß die Bläschen durch das Fixierungsmittel hervorgerufene Aus- 
fällungen aus dem Zellsaft sind. Die Entscheidung liegt nicht im Rahmen 
der vorliegenden Arbeit und hat für die Symbiose keine Bedeutung. 
Der Schleim auf der Oberfläche des Stammes enthält ebenfalls Gerbstoff, 
wie MERKER (S. 227) festgestellt hat. Schleimklümpchen in schwache 
Eisenchloridlösung getaucht geben sofort die Reaktion. Bringt man 
einige Tropfen der Lösung zwischen die Nebenblätter in der Nähe des 
Vegetationskegels oder auf die Mündung eines Schleimorganes, so erhält 
man alsbald Schwärzung. .Mit dem Universal-Indikatorpapier ‚Merk‘ 
wurde für den Schleim py 5 annähernd gefunden. Wenn nun in dem 
Schleim, wie gesagt, Mikroorganismen leben, so müssen für sie der 
Gunnera-Gerbstoff sowie der Säuregrad erträglich sein. Von den Bak- 
terien, die ja mit wenigen Ausnahmen neutrale Medien bevorzugen, 
kommen nur Spezialisten in Betracht. Azotobacter und Bacterium 
radicicola scheiden auf jeden Fall aus, weil sie keine saure Reaktion 
vertragen. Von dem Nostoc wird später noch zu berichten sein (S. 163). 


Die Schnitte durch junge Algennester des Materiales vom Frühjahr 
zeigten das folgende: Im Stammparenchym, das aus großen rundlichen 
Zellen mit recht dicken Membranen besteht, befinden sich Gruppen von 
kleinen Zellen mit außerordentlich dünnen Wänden. Sie schließen an 
algenführendes Gewebe an und sind durch wiederholte Teilungen ent- 
standen, die festgestellt wurden. Die einzelnen Zellen haben ganz un- 
regelmäßige Gestalt, wie wenn eine große Zelle durch beliebig gerichtete 
Wände in mehrere kleine Stücke zerlegt wird, und so ist es auch im 
Grunde genommen. Diese Zellen wachsen zunächst nur wenig, üben 
aber dabei deutlich einen Druck auf ihre Umgebung aus, denn die benach- 
barten Parenchymzellen sind schmal im. Gegensatz zu der allgemein 
rundlichen Form. Interzellularen, die im Parenchym mit großer Regel- 
mäßigkeit vorhanden sind, fehlen in dem kleinzelligen Gewebe ganz. 

Das Zytoplasma dieser kleinen Zellen bildet einen sehr dünnen Wand- 
belag, der deutlich nur zu erkennen ist, wenn er sich infolge von Schrump- 
fung beim Fixieren von der Membran abgehoben hat. An solchen 
Stellen wird deren sehr geringe Dicke erst recht anschaulich, sie er- 
scheint im Präparat sogar dünner als die Kernmembran. Im Stamm- 
parenchym ist das Zytoplasma ein so zarter Saum, daß es nur mit 
großer Mühe an feinem Gerinnsel wahrzunehmen ist. Die Kerne sind 
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hier wandständig und daher linsenförmig, sie besitzen neben dem 
gerinnselig fixierten Karyotin Chromozentren und einen recht kleinen 
Nukleolus. Die gleiche Struktur ist den Kernen des kleinzelligen Gewebes 
eigen, doch sind sie größer, im Verhältnis zu den Zellen sogar sehr groß, 
kugelig und liegen ungefähr in der Mitte der Zellen. 

Diese Gewebegruppen heben 
sich durch die geschilderten 
Eigenschaften auffallend von 
dem übrigen Parenchym ab und 
verhalten sich darin fremdartig, 
wie eine Geschwulst auf eigene 
Faust wachsend. Es muß aber 
betont werden, daß eine Poly- 
Abb. 1. Gunnera manicata. Ein Nostoc-Faden ploidie nicht besteht, wie das 





hat die Zellwand durchbohrt. Die kleinen a & 
Kreise bedeuten Gerbstoffbläschen. für andere Fälle angegeben wor- 
hi ei den ist. Gunnera besitzt diploid 


24 Chromosomen, und mehr wurden in Teilungsfiguren nicht gefunden. 
Die in Rede stehenden Gewebeteile bieten den Nostoc-Fäden Ge- 


legenheit zur intrazellularen Verbreitung. In vielen Fällen war mit 
absoluter Sicherheit festzustellen, 


daß die Fäden die dünnen Mem- 
branen durchdringen, indem diese 
an der Berührungsstelle mit einer 
Nostoc-Zelle aufgelöst werden. Oft 
steckte eine Zelle in der Öffnung 
der Membran, mitunter lag an 
der Durchtrittsstelle der Raum 
zwischen zwei Zellen (Abb. 1 
und 2). Die Membran verschleimt 
oder verquillt also nicht, wie 


Abb. 2. Gunnera manicata. Ein Nostoc-Faden MERKER (S.228) und MIERE (S.7) 


durchläuft drei Zellen. Die Gerbstoffbläschen 
im Zellsaft sind fortgelassen. Vergr. 1060. angegeben haben, sondern es ver- 


hält sich genau wie bei dem 
Durchdringen von Pilzhyphen, von Bacterium radicicola und den Akti- 
nomyzeten. Mit den beiden letzten Fällen besteht auch darin Überein- 
stimmung, daß die Symbionten nur die Wände junger Zellen zu durch- 
bohren vermögen. Ein Unterschied liegt hinsichtlich des Wirtsgewebes 
insofern vor, als sich in den Knöllchen der Leguminosen und den von 
Aktinomyzeten verursachten ein besonderes Meristem bildet, im Gewebe 
der Gunnera dagegen die dünnwandigen kleinzelligen Gruppen. Aus den 
Bildern ergab sich ferner klar, daß erst diese Zellen entstehen und dann 
die Besiedelung erfolgt und daß nicht die Zellteilungen nach dem Ein- 
dringen der Algen vorgenommen werden, was ja möglich gewesen wäre. 
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Auf eine Reizwirkung der Symbionten gehen die Zellteilungen freilich 
sicher zurück, ebenso wie die Bildung der Meristeme in den eben er- 
wähnten Fällen. 

Einen Algenfaden kann man mitunter durch zwei, ja drei Zellen 
hindurch verfolgen (Abb. 2). Es erhebt sich die Frage, ob ein Faden 
durch das gebohrte Loch weiterkriecht oder ob eine Zelle in der Öffnung 
stecken bleibt und nun durch Teilungen eine Verlängerung der Nostoc- 
Kette eintritt. Mir scheint das letztere gegeben, und zwar aus folgendem 
Grunde: Die Fäden sind ja in freier Natur gerade oder verlaufen in 
weiten Bögen. Einigermaßen gerade kurze Fäden lassen sich hier und 
da in den Wirtszellen finden (Abb. 1), aber sehr oft sind sie stark ge- 
krümmt und das besonders dann, wenn sie mehrere Zellen durchlaufen, 
ein deutliches Zeichen für Stauchung (Abb. 2), die in den engen Wirts- 
zellen durch Längerwerden der Fäden infolge von Teilungen ihrer ein- 
zelnen Zellen zustande kommt. Veränderungen an den Wirtszellen 
sind nach der Besiedelung zunächst nicht bemerkbar. 

Die vorliegende Blaualge ist als Nostoc punctiforme (Kürz.) HARIOT 
bestimmt worden. Ihre einzelnen Zellen haben im Beginn des intra- 
zellularen Lebens nicht ganz gleichmäßige Form, sind jedoch stets 
ellipsoidisch oder rundlich und etwa 3—3,8 u dick. Auf die Bedeutung 
dieser Eigenschaften wird später eingegangen (S. 163f.). Die Fäden 
weisen hin und wieder größere Zellen auf, die offenbar Heterozysten 
sind. Manchmal liegt eine solche gerade in der Durchtrittsstelle durch 
die Wand einer Wirtszelle. Es muß hervorgehoben werden, daß Nostoc 
innerhalb der Zellen immer die Gestalt von Fäden besitzt. MıEHE 
(S. 7f.) gibt nämlich an, es komme nie Hormogonienform vor und selten 
kettenartige Anordnung, indessen wird bald zu sagen sein, wie sich diese 
Aussage erklärt. 

Ferner schreibt MıEHE (S. 7), daß die Algen in den Zellen stärkere 
Gallerthüllen zu haben scheinen, und es ist ihm nicht gelungen festzu- 
stellen, ob sie im Zellsaft liegen oder vom Zytoplasma umschlossen 
werde, er hält jedoch das letztere für möglich (S. 8). In späteren 
Zuständen der Symbiose ist es in der Tat schwierig, hiervon klare Ein- 
sicht zu gewinnen. In den jungen Wirtszellen, die kurz nach der Be- 
siedelung noch wenige Algenfäden enthalten, sieht man diese manchmal 
in sehr engem Abstande begleitet von einem außerordentlich dünnen 
Saum. Was dieser zu bedeuten hat, erkennt man klar in Zellen, deren 
feiner Zytoplasmabelag sich von der Wand infolge von Schrumpfung 
abgelöst hat. Die Plasmaschicht setzt sich in jenen Saum unmittelbar 
fort, die Algenfäden sind also vom Zytoplasma umgeben und liegen nicht 
unmittelbar im Zellsaft, haben auch keine Gallerthülle (Abb. 3). Daß 
sich das Plasma leichter und darum häufiger von den Algenfäden ablöst 
als von der eigenen Zellmembran, ist sehr leicht verständlich. Es verhält 
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sich nach alledem ebenso wie mit den endophytischen Aktinomyzeten 
sowie Pilzen und besonders Bacterium radicicola, das keinen Schleim 
mehr erzeugt, sobald es aus der fädigen Zooglöa in das Zytoplasma der 
Wirtspflanze gelangt ist. 

In späterem Zustand waren die Wirtszellen, die an Größe nur wenig 
zugenommen hatten, dicht gefüllt mit stark gewundenen Nostoc-Fäden. 
Daß die Zellkerne in dem beengten Raume Formveränderungen erfahren, 
wie MıeHE (S. 48) ebenfalls beobachtet hat, ist unter derartigen Be- 
dingungen etwas ganz gewöhnliches. Bei schwachen Vergrößerungen 
scheint Nostoc jetzt nur unregelmäßige 
Klumpen zu bilden, mit der Olimmersion 
siñd indessen die Fäden ganz deutlich zu 
erkennen. Wenn MIEHE, wie erwähnt, Ketten 
nur selten beobachtet hat, ist das wohl auf 
zu dicke Schnitte und unzureichende Ver- 
größerung zurückzuführen. So sieht man 
auch in Rasiermesserschnitten von frischem 
und konserviertem Material, die nicht dünn 
Abb. 3. Gunnera manicala. genug hergestellt werden können, nur unge- 
AR DUR he ordnete Klumpen. Das Messer reißt ur 
diesen und von der Zellwand ays den Wirtszellen die Algen gelegentlich 
an mehreren Stellen durch e 2 s 
Schrumpfung abgelöst. In den heraus, und diese zeigen die Fadengestalt ; 
bass" <a nebenbei bemerkt ein Zeichen dafür, daB die 

einzelnen Nostoc-Zellen einer Kette einiger- 
maßen fest aneinander haften. Durchdringen von Fäden durch die 
Membranen war in diesem Stadium nicht mehr zu erkennen, dazu 
lag der Inhalt der Wirtszellen zu dicht gedrängt. 

Das Material vom September zeigte wieder ein anderes Bild. Die 
algenführenden Zellen waren bedeutend gewachsen, fast bis zur Größe 
der Parenchymzellen, und hatten dabei die ganz unregelmäßige Gestalt 
bewahrt. Ihre Wände waren dicker geworden, standen aber hinter dem 
Querschnitt der des Parenchyms deutlich zurück, was mit der Angabe 
von MIERE (S. 8) übereinstimmt. Die Nostoc-Fäden lagen weniger dicht 
und waren darum als solche leicht festzustellen, ihre einzelnen Zellen 
hatten eine Breite von rund 54 erreicht. Die Kerne der Wirtszellen 
wiesen unregelmäßige Formen huf und waren gebläht, sichtlich ver- 
ursacht durch Zunahme der Karyolymphe und damit verbundene Auf- 
lockerung der chromatischen Bestandteile. Vom Zytoplasma war nur 
noch ein äußerst feines Gerinnsel an den Zellwänden mit Mühe zu er- 
kennen und ebenso gelegentlich an den Nostoc-Fäden. Die Zellkerne 
schienen darum ebenso wie diese frei. im Saftraume zu liegen, was ja 
doch unmöglich ist. Es gibt eben hier wie in dem ausgewachsenen 
Stammparenchym außerordentlich wenig Zytoplasma. 
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Durchtrittsstellen von Algenfäden durch die Membranen ließen sich 
nur in ganz vereinzelten Fällen und nicht einmal mit Sicherheit fest- 
stellen. Es könnte sich um zufällig in der Wand steckengebliebene 
Fäden handeln, denn offenbar vermag Nostoc nur ganz junge Membranen 
zu durchbohren, und sobald die Wirtszellen ihre sekundären Wand- 
schichten angelegt haben, ist das nicht mehr möglich. 

Wenn nun in den jungen Zellen reichlich Durchtrittsstellen gefunden 
werden, in den ausgewachsenen dagegen so gut wie keine, ergibt sich 
daraus, daß die Algenfäden an diesen Stellen zerbrechen und daß die 
Löcher in den Zellwänden geschlossen werden. Es läßt sich kein triftiger 
Grund anführen, warum das nicht möglich sein sollte, da ja das Zyto- 
plasma die Fähigkeit zur Abscheidung von Wandsubstanzen behält. 
Es sei nur an die ,,Buchsen‘‘ erinnert, jene zylindrischen Auflagerungen 
von Zellulose auf die Hyphen symbiontischer und parasitischer Pilze 
gerade an den Durchtrittstellen, an die Ummantelung der Infektions- 
fäden von Bacterium radicicola, an die Bildung von Kappen über die 
Haustorien der Pilze bei Flechtenalgen. 

Über die Einschlüsse der Wirtszellen, Stärke und Gerbstoff, ist einiges 
zu berichten, die in sehr reichlicher Menge im Stammparenchym ver- 
treten sind, besonders im Material vom September, wogegen Stärke 
im Juni stark zurücktritt, was sich durch den Verbrauch zur Bildung 
der gewaltig großen Blätter leicht erklärt. MIEHE (S. 8) sagt, daß diese 
Stoffe in algenführenden Zellen nient vorkommen. Für die Stärke ist 
das zu bestätigen. Ihr Fehlen braucht nicht unbedingt auf die Sekretion 
lösender Enzyme durch die Algen zurückzugehen, wiewohl man hier 
anführen könnte, daß nach den eingehenden Untersuchungen von 
HARDER (1917, S. 213ff.) über die Ernährungsansprüche des aus Gunnera 
isolierten Nostoc punctiforme Stärke eine sehr gute Quelle für Kohlen- 
hydrat ist, auch bei Dunkelkultur. Unterdrückung von Stärkeaufbau 
kann ihren Grund in einem besonderen Reizzustand der Wirtszellen 
haben, hervorgerufen durch die Besiedelung. Unterbleiben der Bildung 
und Verschwinden von Stärke ist häufig nach Befall durch Parasiten 
und Symbionten. Auf jeden Fall stehen bei Gunnera die zugeleiteten 
Monosaccharide nicht mehr den Wirtszellen allein zur Verfügung, sondern 
auch ihren Endophyten. Entsprechend wird es sich mit den anderen 
lebenswichtigen Stoffen verhalten, über die eine Kontrolle nur nicht so 
leicht möglich ist wie bei Stärke. 

Der Einfluß der Algen auf die Wirtszellen zeigt sich auch in dem 
Vorkommen von Gerbstoff. Die kleinen dünnwandigen Zellen des 
Materials vom Juni enthielten teils geringe, teils beträchtliche Mengen 
von Gerbstoffbläschen. Auf die Besiedelung und die Vermehrung der 
Algen hatte das keinerlei Einfluß. Das ist leicht erklärlich, weil die 
Nostoc-Fäden, wie nachgewiesen worden ist (S. 159), vom Zytoplasma 
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umgeben sind und darum mit dem Gerbstoff nicht in unmittelbare Be- 
rührung kommen. Dagegen war in den alten algenführenden Zellen des 
Materials vom September höchstens eine größere Zahl winziger Gerb- 
stoffbläschen zu sehen, meist fehlten sie ganz. Man kann hier nur die 
Tatsachen feststellen, denn über den Zusammenhang hinsichtlich des 
Stoffwechsels läßt sich schwerlich etwas aussagen. 

Von dem Stammparenchym, das die von Algen besiedelten Zell- 
gruppen umschließt, ist folgendes zu erwähnen: Wie schon angegeben 
worden ist (S. 157), weisen die Parenchymzellen rings um das klein- 
zellige dünnwandige Gewebe durch die flache Gestalt ein deutliches 
Zeichen von Druckwirkung auf. Das macht sich gleichfalls nach dem 
Auswachsen der algenbesetzten Zellen bemerkbar, wie es MIEHE in dem 
Übersichtsbild Fig. 8 dargestellt hat. Besonders hebt es sich hervor, 
wenn zwischen Gruppen algenführender Zellen wenige Reihen algen- 
freier eingezwängt liegen, die infolge des Druckes lang und schmal 
geworden sind. Es fällt auf, daß die Zellen in der Umgebung der Algen- 
nester oft besonders reich an Gerbstoff sind. 

Das Wachsen der Algennester mit unregelmäßigen bäumchenartigen 
Ausläufern in das Innere des Stammparenchyms bis über 1 cm in die 
Tiefe und Breite kommt offenbar dadurch zustande, daß sich an be- 
stimmten Stellen durch Teilungen immer wieder neue Gruppen von 
Zellen mit sehr dünnen Wänden bilden, die den Algen das Durchdringen 
ermöglichen. Das tritt im Beginn der Vegetationsperiode ein, denn aus- 
schließlich dann wurde es gefunden, während später nur ein Wachstum 
der befallenen Zellen festzustellen war. Diese Vorgänge verlaufen frei- 
lich langsam, was sich daraus ergibt, daß ein etwa erbsengroßes Algen- 
nest ungefähr 3 Jahre alt war und eines im Gewebestück von der Basis 
eines etwa 20 Jahre alten Stammes den Durchmesser von rund 1 cm 
hatte. 

So wären denn im wesentlichen die Verhältnisse geklärt, soweit es 


sich um die Ausbreitung der von dem Nostoc besiedelten Zellgruppen. 


im Gewebe des Wirtes handelt. Wir müssen uns notwendig auch mit 
dem Vorgang der ersten Infektion befassen und die Möglichkeit dazu 
aufzufinden suchen, haben wir doch gesehen, daß die Algenfäden nur 
in Zellen mit jungen und sehr dünnen Membranen einzudringen ver- 
mögen. Die Frage ist, wo solche zu finden sind. Es ist unumgänglich, 
den ganzen Weg der Algen zu verfolgen und ihr Verhalten zu beobachten. 

ReInkE (S. 93) und MERKER (S. 227) hatten die Nostoc-Fäden in 
den Mündungen und im Inneren der Interzellulargänge gefunden, durch 
die der Schleim aus den erwähnten ihn absondernden Organen heraus- 
tritt, und Mrene (S. 3) sah sie außerdem in dem Schleim auf dem Vege- 
tationskegel sowie zwischen den Blattanlagen. Er schreibt über Gunnera 
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macrophylla, an diesen Stellen sei Nostoc ‚nur ganz selten perlschnur- 
artig‘‘ gewesen, meistens habe es unregelmäßige Zellhaufen gebildet. 
Bei @. manicata wurden am frischen Material in dem Schleim auf dem 
Kegel Nostoc-Fäden gefunden, teils kurze, teils lange mit mehr als 
50 Zellen. An ihnen fiel auf, daß sie blaß waren und die einzelnen Zellen 
deutlich dünner sowie kürzer als die der intrazellularen Fäden, dazu 
zylindrisch und eckig. Dagegen ist Nostoc im Inneren der Wirtszellen 
intensiv gefärbt, dicker mit ellipsoidischen bis rundlichen Zellen. Die 
gleichen Gegensätze beobachtete Harper (1917, S. 159) bei schlechter 
bzw. guter Ernährung des aus Gunnera isolierten Nostoc punctiforme. 
Daraus ist für die Alge in dem Schleim auf ungünstige Bedingungen zu 
schließen, mögen sie nun in dem Mangel an notwendigen Nährstoffen, 
in dem Vorhandensein von Gerbstoff oder in dem Säuregrad ihren 
Grund haben (vgl. HARDER 1917, S. 214f.). Lichtwirkung kommt nicht 
in Betracht, weil die Algen überall völlig im Dunkeln sitzen. Assimilation 
von freiem Stickstoff kann den Verhältnissen nach mit einiger Sicherheit 
für ausgeschlossen gelten. 

In den Mündungen der Schleimkanäle wiesen die Nostoc-Fäden die 
gleichen Anzeichen mangelhafter Ernährung auf. Ihr Aussehen betreffs 
Größe und Dicke der einzelnen Zellen änderte sich etwas zum Besseren, 
wenn sie in die Tiefe der Interzellulargänge gelangt waren und dort 
größere Räume mit Knäueln erfüllt hatten (vgl. MıEHE, S. 6), wobei 
man die einzelnen Fäden ganz dicht aneinander gepreßt in den Mikrotom- 
schnitten leicht erkennen konnte. Die großen Räume sind sicherlich 
durch starke Vermehrung der Algenfäden entstanden, indem durch deren 
zunehmende Maße das Gewebe auseinander gedrängt wurde, worauf 
auch die äußerst enge Ballung der Fäden schließen läßt. Ob sie hier 
noch Gallerthüllen besitzen, läßt sich nicht entscheiden. Der Schleim, 
der in verschiedener Menge auftritt, stammt von der Gunnera; man kann 
ihn häufig in dieker Schicht zwischen dem Algenklumpen und dem um- 
liegenden Gewebe sehen, wogegen sich zwischen den Ketten nur sehr 
wenig befindet und mitunter verschiedene Fäden einander unmittelbar 
berühren. Es gibt übrigens auch algenfreie Räume mit Schleim, aber 
diese haben nicht entfernt den Umfang der eben besprochenen. 

Nach der Basis der Schleimorgane hin führen vereinzelt sehr enge 
Interzellularen, die ebenfalls Schleim enthalten. Diese mögen den 
Algen Gelegenheit zum Wandern in die Tiefe bieten, indessen findet 
man sie auch zwischen den Zellen eng eingezwängt ohne Schleim. 
MIEHE (S. 6) vermutete schon, daß die Nostoc-Fäden die Mittellamellen 
aufzuspalten vermögen, und hat damit das Richtige getroffen, denn sie 
können zweifellos jene lösen. Auch bei den Cycadeen gelangt Nostoc 
auf diese Weise in die Wurzeln, wie WATANABE (1924, S. 174) 
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nachgewiesen hat. Was die Verhältnisse bei Gunnera anbelangt, so bin 
ich davon überzeugt, daß es sich an diesen Stellen schwerlich um ein 
Einkriechen, vielmehr um ein Hineinwachsen handelt, indem die Mittel- 
lamellen vor den Spitzen der sich durch Zellteilungen verlängernden 
Fäden gelöst werden. Man sieht nämlich sehr deutlich, daß diese in den 
engen Interzellularen einer starken Stauchung unterliegen: denn nicht 
nur die Ketten sind deformiert, sondern auch die einzelnen Zellen, die 
nicht selten breiter als lang erscheinen. Gelegentlich wird offenbar eine 
Zelle aus dem Verbande heraus gedrängt, was zu einer scheinbaren 
Verzweigung führt. Wenn schon die Fäden vorgebildete Interzellularen 
benützen, dann müssen sie dennoch hier die Mittellamellen lösen, weil 
die Gänge viel enger sind als der Querschnitt der Algenzellen. Die 
krummen unregelmäßigen Wege, die Nostoc durch das Wirtsgewebe 
nimmt, geben an, daß es dort vorrückt, wo es den geringsten Wider- 
stand findet. 

Auf diese Weise wird die Basis der Schleimorgane erreicht, die ver- 
hältnismäßig tief im Stammparenchym liegt. Dort befinden sich Gruppen 
von kleinen dünnwandigen Zellen ganz nach der Art der früher be- 
sprochenen. In Fig. 3 und 4 hat MIEHE sie richtig angedeutet, nur sind 
ihre Membranen zu dick dargestellt ; allerdings muß zugestanden werden, 
daß eine vollkommen naturgetreue Wiedergabe durch Zeichnung und 
Druck kaum möglich ist. Ob diese Zellgruppen ohne Anwesenheit der 
Algen in den Interzellularen vorkommen, kann ich nicht sagen, weil mir 
algenfreies Material nicht zur Verfügung stand. Kernteilungen wurden 
auch an diesen Stellen beobachtet. Sicher ist, daß derartige Zellen mit 
den dünnen Membranen den Algen die Möglichkeit zum Durchbohren 
und Eindringen in das Innere geben. Die Infektion der ersten Zelle habe 
ich zwar ebensowenig zu Gesicht bekommen wie MIEHE, und das würde 
nur durch einen sehr günstigen Zufall gelingen, aber ich habe in mehreren 
Fällen den Weg gut verfolgen können, den die Algenfäden gegangen 
waren bis zu kleinen Nestern besiedelter Zellen. In ihnen erreicht 
Nostoc erst seine volle Größe und Gestalt, die gegenüber den bis- 
herigen Kümmerformen auf gute Ernährung schließen lassen. Von 
nun an läuft die Verbreitung im Wirt in der früher beschriebenen 
Weise weiter. 

Von dem Verlauf der Symbiose ist noch zu erörtern, wie sie enden 
mag. Bei Gunnera macrophylla beobachtete MıEHE (S. 9) ein Absterben 
der -Algenfäden im unteren Drittel des Stammes. Entsprechendes tritt 
bei @. manicata ein, doch ohne klare Beziehung zum Alter des Stamm- 
stückes. In manchen Wirtszellen, mitunter größeren Gruppen, waren die 
Fäden blaß, ihre einzelnen Zellen geschrumpft. Unmittelbar daneben 
befanden sich hingegen auch vollkommen gesunde Algen, und Zellen mit 
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gesunden und toten waren ebenfalls vertreten. Den Zellen mit abge- 
storbenen Algen war nichts Nachteiliges anzumerken, sie waren tur- 
geszent und besaßen normale Kerne. In einem Stück aus der Basis 
eines Stammes, der wohl 20 Jahre alt war, fanden sich sehr viele Zellen 
mit Algen in tadellosem Zustande, was sich schon an der kräftigen 
grünen Farbe der Nester zu erkennen gab. Nostoc kann also durch Jahre 
in manchen Zellen gut leben. Da HARDER (1917, S. 230) in alten Kul- 
turen Vorhandensein wachstumshemmender Stoffwechselprodukte fest- 
stellte, könnte man daran denken, daß solche dem Nostoc das Ende 
bereiten. Aber warum dann nicht einigermaßen gleichmäßig nach Er- 
reichen eines bestimmten Alters? In dem erwähnten Stammstück be- 
fanden sich ferner Wirtszellen mit kugeligen dickwandigen, über 5 u 
dicken Algenzellen in ganz verschiedener Zahl. Auch Mrzue (S. 9) hat 
sie beschrieben und mit Recht für Dauerorgane gehalten. Sie können 
ins Freie gelangen, wenn die alten Stammteile verfaulen, was zu be- 
obachten ich jedoch nicht Gelegenheit gefunden habe. Ob die Dauer- 
zellen keimfähig sind und zu’ selbständiger Lebensweise befähigtes 
Nostoc hervorgehen lassen, ist eine Frage für sieh, die uns bald be- 
schäftigen wird. 

Mit einigen Sätzen sei auf die Wertung der Symbiose eingegangen. 
Alle Forscher, die sich mit Gunnera beschäftigt haben, sind sich darüber 
einig, daß ihre Blaualgen in völliger Dunkelheit leben im Schleim auf 
dem Vegetationskegel sowohl als im Gewebe. REINKE (S. 95f.) spricht 
von Parasitismus der Algen, HARDER (1917, S. 236) desgleichen, MIERE 
(S. 12) drückt sich nicht deutlich darüber aus. Nachdem für Nostoc in 
Kultur die Fähigkeit zur Bindung von freiem Stickstoff nachgewiesen 
war, hielt WINTER (S. 331) das auch in der Symbiose für möglich. Es 
läßt sich aber dafür gegenwärtig weder ein Beweis noch ein Gegenbeweis 
erbringen. Nach meiner Ansicht sind die Algen harmlose Parasiten der 
Gunnera aus folgenden Gründen: Nostoc hat nach HARDER (1917, S. 179) 
einen sehr geringen Bedarf an Stickstoff und vermag anorganischen wie 
organischen zu benützen, woran in den Wirtszellen schwerlich Mangel 
für den Endophyten sein wird. Es.ist nicht einzusehen, warum die Alge 
unter solchen Bedingungen den sicher komplizierteren Weg der Assi- 
milation von freiem Stickstoff benützen sollte. Wenn sie diese Fähigkeit 
unter bestimmten Voraussetzungen in Kultur entwickeln kann, muß 
sie es dock nicht unbedingt in der Symbiose tun. Das Entgegen- 
gesetzte haben wir bei Bacterium radicicola, es bindet als Endophyt 
freien Stickstoff, dagegen ist das in Kulturen nicht mit Sicherheit 
nachweisbar. 

Die Frage, ob bei der vorliegenden Symbiose Bakterien irgendwie 
beteiligt sind, muß erörtert werden, da sie bei den Isolationen des Nostoc 
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durch Harper (1917) und WinTER (1935) aufgetreten sind. Im Schleim 
auf dem Vegetationskegel leben Bakterien, sie können wie die Algen 
in die Schleimgänge gelangen. Im Inneren der Wirtszellen habe ich 
keine Bakterien gefunden. Sie werden beim Eindringen der Algenfäden 
in die Zellen sicherlich abgestreift, falls das nicht schon in den engsten 
- Interzellularen erfolgt ist, wie es ja auch beim Durchkriechen der Algen- 

fäden durch Agar und längerem Kriechen auf diesem geschieht. Dem 
scheinen die Ergebnisse von HARDER (1917, S. 152f.) zu widersprechen, 
da von der großen Zahl der angesetzten Kulturen keine steril war und 
auf nur 4 die Algen anwuchsen, ebenso die von WINTER (1935, S. 297, 
330), bei denen auf 8 Schalen Entwicklung des Nostoc einsetzte und 3 
davon anscheinend bakterienfrei waren. Neue Isolationsversuche von 
Winter in den Jahren 1938 und 1946 verliefen bei 250 ausgelegten 
Gewebestücken ohne jeden Erfolg für Algen wie Bakterien trotz gün- 
stigster Bedingungen!. Wie mag es sich erklären, daß in den einen 
Fällen die Algen so spärlich anwuchsen und die Bakterien so gut wie 
immer, in den anderen dagegen keines von beiden? Nachdem ich die 
Verhältnisse im Gewebe der @unnera eingehend kennengelernt habe, 
halte ich das Folgende für sehr wahrscheinlich. Nostoc und Bakterien 
der Kulturen stammten nicht aus dem Inneren der Wirtszellen, sondern 
aus den Interzellularen. Diese reichen nämlich bis in die Basis der 
Schleimorgane hinein, und es kann bei Entnahme von Gewebeteilen 
aus jüngeren Stammstücken gut vorkommen, daß darin auch Inter- 
zellularen mit Algen und Bakterien vorhanden sind. Es ist ferner mög- 
lich, daß die Algen im Zellinneren nicht mehr zu selbständiger Lebens- 
weise befähigt sind, woraus der seltene oder ausbleibende Erfolg der 
Isolation verständlich würde. Eine sichere Entscheidung ist nur mög- 
lich, wenn mit Hilfe des Mikromanipulators aus den innersten Teilen 
von Algennestern älterer Stammstücke intrazellulare Nostoc-Ketten 
entnommen werden, desgleichen Dauerzellen, um ihre Keimfähigkeit zu 
prüfen. Für die intrazellulare Symbiose haben die Bakterien keinesfalls 
eine Bedeutung. Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhang das Ver- 
halten der Pilze. Im Schleim auf dem Sproßscheitel sind kleine Myzelien 
reichlich vorhanden, sie fehlen dagegen in den Schleimgängen und sind 
auch in den Isolationsversuchen nicht beobachtet worden. Die saure 
Reaktion des Schleimes würde doch gerade sie begünstigen. Demnach 
muß darin irgendein ihnen unzuträglicher Stoff vorliegen, wofür der 
Gerbstoff allein offenbar nicht gelten kann. 





1 Herrn Professor Dr. WINTER sage ich für die briefliche Mitteilung meinen 
besten Dank, auch dafür, daß er mir seine Erfahrungen für die Veröffentlichung 
zur Verfügung gestellt hat. 
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Einige allgemeine Bemerkungen über Blaualgen-Symbiosen mögen 
angeschlossen werden, wobei von den Flechten und den Endozyanosen 
abgesehen, Geosiphon pyriforme aber einbezogen wird. Überall handelt 
es sich um Nostocaceen, gerade sie müssen demnach zu symbiontischer 
Lebensweise neigen; Gründe dafür lassen sich zur Zeit nur vermuten. 
Gunnera beherbergt Nostoc punctiforme, über die Cycadeen gehen die 
Meinungen auseinander, teils wird ebenfalls dieses angegeben, teils 
Anabaena Cycadeae, teils Nostocaceen nichtspezifischer Art. In den 
Blatthöhlen der Azolla-Arten lebt Anabaena Azollae, mit einigen Leber- 
moosen unspezifisches Nostoc, in Geosiphon ein nicht näher bestimmtes, 
vielleicht N. sphaericum. 

Bei allen diesen Pflanzen befinden sich die Algen im Schleim, der 
von den Wirten abgesondert wird, und da sie ihn geradezu aufsuchen, 
muß er positiv chemotaktisch auf sie wirken. Das haben schon MIEHE 
(S. 6) und Harper (1917, S. 225f.) ausgesprochen. Da nun nach den 
Versuchen von HARDER (S. 196f.) Nostoc eine ganze Reihe von Kohlen- 
hydraten ausnützen kann, mag ihm der Schleim als Quelle für «en 
Kohlenstoff dienen, unumgänglich bei den Cycadeen und bei Gunnera, 
weil infolge von Ausschluß des Lichtes im Wirtsgewebe Autotrophie 
unmöglich ist. Es fällt aber ein Unterschied hinsichtlich des Gedeihens 
der Algen auf; denn sie sind im Schleim in gutem Zustande, allein bei 
Gunnera nicht. Hier zeigen sie deutliche Merkmale ungünstiger Er- 
nährungsbedingungen im Schleim auf dem Vegetationskegel sowie in 
den Mündungen der Schleimkanäle, besser sehen sie aus und reichlicher 
vermehren sie sich in tiefer gelegenen schleimhaltigen Interzellular- 
räumen, gut entwickeln sich die Algenfäden aber erst im Inneren der 
Wirtszellen und erreichen hier die größte Dicke. Es ist schon gesagt 
worden, daß sich der Gerbstoffgehalt des Schleimes und der Säuregrad 
nachteilig auswirken werden (S. 163). 

Daß die Nostocaceen zu kriechen befähigt sind, zum wenigsten ihre 
Hormogonien, ist eine bekannte Sache. Sie drehen sich dabei aber nicht 
um ihre Längsachse wie die Oscillatorien. Das Zustandekommen der 
Bewegung ist freilich nicht hinreichend geklärt. HARDER (1918, S. 228) 
führte sie auf Schleimabsonderung zurück entsprechend den Oscillatorien, 
für die man das damals nachgewiesen zu haben meinte. Inzwischen hat 
jedoch ULzricH (1926, 1929) festgestellt, daß das Kriechen der Oscil- 
latorien durch longitudinale Kontraktionswellen verursacht wird. Auf 
die Nostecaceen kann das nicht ohne weiteres übertragen werden, weil 
ihnen die Drehbewegung fehlt. Schleimabscheidung nach einer Seite 
hin könnte also im Spiele sein wie bei den Cosmarien und Closterien. 
Solange wir keine bessere Erklärung haben, müssen wir uns damit 
abfinden. 
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Mit Recht kann gefragt werden, wie es kommen mag, daß bei Gunnera 
die Algen in das Innere der Wirtszellen gelangen, während sie bei den 
Cycadeen, Azolla und den Lebermoosen auf Räume zwischen den Zellen 
beschränkt bleiben. Der Grund ist wohl in dem Zustand der Membranen 
zu finden, denn, wie wiederholt betont worden ist, vermag Nostoc nur 
die sehr dünnen Wände junger Zellen zu durchbohren, die sich kurz 
vorher geteilt haben. Mit solchen kommen die Algen allein bei Gunnera 
in unmittelbare Berührung, bei den übrigen Pflanzen dagegen nicht. So 
bleiben die Fäden bei den Cycadeen ein ganzes Stück hinter dem Vege- 
tationskegel der Korallenwurzeln zurück, bis die schleimführenden Inter- 
zellularen sich als Wohnraum gebildet haben (vgl. SCHAEDE 1944). Hier 
wie bei Azolla und den Moosen haben diejenigen Zellen, die mit den 
Algen in Kontakt kommen, sekundäre Zelluloselamellen, zu deren Lösung 
Nostoc nicht befähigt ist. 1 

Anders verhält es sich mit Geosphon. Der Wirt ist hier ein Pilz 
(Knapp 1933, S. 211) mit einer Membran aus Chitin (v. WETTSTEIN 1915, 
S. 149), die an der Berührungsstelle mit dem Nostoc gelöst wird, worauf 
austretendes Zytoplasma die Alge umfließt und eine neue Membran 
bildet (Knapp, S. 214). Die Lösung dürfte nicht ausschließlich vom 
Pilz ausgehen. Es ist mir kein Fall bekannt, in dem ein Wesen mit Hülle 
aus Zellulose oder Chitin diese örtlich auflöst, um feste Körper als 
Nahrung in sich aufzunehmen.. Diese Symbiose hat noch eine Eigen- 
tümlichkeit, insofern als Nostoc im Zellsaft leben soll (Knapp, S. 210), 
wogegen die Fäden in den Zellen der Gunnera von Zytoplasma umgeben 
sind, wie nachgewiesen worden ist (S. 159). Trifft jene Angabe für 
Geosiphon zu, dann wäre es der einzige derartige Fall. 

Wenn Nostoc punctiforme und Bacterium radicicola nur dünne junge 
Membranen durchbohren können, so hängt das nicht nur mit der ge- 
ringen Dicke, sondern auch mit dem Feinbau der Zellwände zusammen. 
Die Aktinomyzeten wollen wir außer Betracht lassen, weil einige die 
Fähigkeit Zellulose zu lösen besitzen, was auch für die symbiontischen 
zutreffen könnte. Die genannte Alge und das Bakterium dagegen ver- 
mögen nachweislich Zellulose nicht zu lösen. Es erhebt sich darum die 
Frage, wie diese durch die primäre Zelluloselamelle, die junge Zellen 
neben der Mittellamelle besitzen, hindurchkommen. Wenn die Zellulose- 
micellen unmittelbare Verbindungen miteinander hätten, so würden sie 
ein Gitter bilden, das für die Mikroorganismen undurchdringlich wäre. 
Man könnte sich allenfalls vorstellen, daß Bacterium radicicola mit dem 
Querschnitt von etwa 0,4 u die Maschen des Gitters auseinander dränge, 
obgleich auch das Schwierigkeiten macht. Für Nostoc mit dem Durch- 
messer von rund 3 u geht das nicht an. Falls die Zellulosemicellen aber 
durch leicht lösliche Substanzen wie Pektine oder Hemizellulosen ver- 
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kittet sind, fallen alle Schwierigkeiten weg; denn ein derartiges Gitter 
setzt Alge und Bakterium, nachdem sie die Kittsubstanz gelöst haben, 
keinen Widerstand mehr entgegen. Sind die sekundären Zellulose- . 
lamellen angelegt, deren Micellen unmittelbaren Zusammenhang haben, 
dann sind die Membranen in der Tat in den vorliegenden beiden Fällen 
undurchdringlich. Die eigenartigen Verhältnisse bei Geosiphon scheinen 
anzudeuten, daß Wostoc Chitin anzugreifen vermag. 


Zusammenfassung. 

Die Verbreitung der Nostoc-Fäden im Stammgewebe von Gunnera 
manicata geht auf folgende Weise vor sich: Im Beginn der Vegetations- 
periode entstehen an der Peripherie der vorhandenen Algennester durch 
wiederholte Teilungen Gruppen von kleinen Zellen mit sehr dünnen 
Wänden. In diese dringt Nostoc ein, indem es die Membranen an den 
Berührungsstellen auflöst. Es vollzieht sich also der gleiche Vorgang 
wie bei Bacterium radicicola, den Aktinomyzeten und Pilzen. 

Derartige_ Zellgruppen ermöglichen auch die erste Infektion, wenn 
die Nostoc-Fäden durch die Interzellulargänge der schleimabsondernden 
Wurzelanlagen in deren basale Teile gelangt sind. Ihr Weg und Ver- 
halten wurden genau verfolgt. 

Die Algenfäden im Inneren der Wirtszellen sind von einer sehr feinen 
Zytoplasmahülle umgeben. Hier entwickeln sie sich infolge günstiger 
Lebensbedingungen besser als in dem Schleim und vermehren sich 
reichlich. Die Wirtszellen wachsen zunächst wenig und werden dicht 
mit Algenfäden gefüllt. Bis zum Herbst erhalten die Zellen ungefähr 
gleiche Größe wie die algenfreien, Zellen des Stammparenchyms. Die 
Algenfäden liegen nun nicht mehr dicht. 

In manchen Zellen sterben die Algen schließlich ab, wofür ein Grund 
nicht zu ermitteln war, während in anderen Dauerzellen gebildet werden. 

Bakterien sind an der Symbiose nicht beteiligt, es wurden keine im 
Inneren der algenführenden Zellen gefunden. Ihr Auftreten in Isolations- 
versuchen wird erklärt, ebenso das spärliche oder ausbleibende An- 
wachsen des Nostoc in den Kulturen. Das intrazellulare Nostoc ist wahr- 
scheinlich zu selbständigem Leben nicht mehr fähig. 

Es werden einige allgemeine Bemerkungen über Blaualgen-Symbiosen 
gemacht: die Bedeutung des Schleimes; das Kriechen der Fäden; 
Gunnera und Geosiphon allein mit intrazellularem Nostoc; Rückschlüsse 
auf den Feinbau der von Nostoc durchbohrten Membranen. 
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DIE KUTIKULA DER HYDROPOTEN VON NYMPHAEA. 


Von 
FRITZ GESSNER und GERTRUD VoLz 
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(Eingegangen am 8. Januar 1951.) 


In der Epidermis zahlreicher Wasser- und Sumpfpflanzen finden sich 
eigenartige Zellgruppen, die sich sowohl anatomisch von dem umliegen- 
den Gewebe deutlich abgrenzen als auch physiologisch durch ihre elek- 
tive Färbbarkeit mit basischen Farbstoffen eine Sonderstellung ein- 
nehmen. Zuerst von PERROT (1897 und 1899) entdeckt, 1915 von Mayr 
bei verschiedenen Wasserpflanzen genauer untersucht, fanden die Hydro- 
poten in der Folgezeit mannigfache Deutung ihrer Funktion. Während 
Mayr die Auffassung vertrat, daß es sich hierbei um wasseraufnehmende 
Organe handele, wurde von RIEDE (1921), dem es gelang, auch in Sub- 
mersen einen aufsteigenden Wasserstrom festzustellen, die Meinung 
vertreten, die Hydropoten seien Drüsen, in denen submers eine Wasser- 
abscheidung erfolge. GICKLHORN (1927) betonte den anodischen Cha-. 
rakter dieser Zellen, der sich aus ihrem Verhalten gegenüber Farbstoffen 
ergibt, und GESSsNER (1933) sah in den Hydropoten Orte bevorzugter 
Phosphat- und Nitrataufnahme, also jener Anionen, die — im Gegensatz 
zu anderen Ionen — im Wasser in der Regel nur in extrem geringen 
Mengen vorhanden sind. 

So verschieden nun auch alle diese Deutungen sein mögen und so 
unklar uns auch heute noch die Funktion der Hydropoten ist, so besteht 
das Gemeinsame, das allen Auffassungen zugrunde liegt, doch darin, 
daß es sich um Stellen in der Epidermis handelt, in denen der Durchtritt 
van Wasser oder gelösten Stoffen besonders erleichtert ist. Hieraus 
ergibt sich die Frage, ob sich in der Hydropotenkutikula, die auch nach 
DRAWERT (1938) für Farbstoffe besonders leicht permeabel ist, Eigen- 
schaften bzw. Strukturen finden lassen, die mit diesem erleichterten 
Durchtritt von Stoffen in Zusammenhang gebracht werden könnten. 

Als Untersuchungsobjekt diente die unterseitige Kutikula der Blätter 
von Nymphaea Marliacea, einem Gartenbastard, der im Nymphaea- 
becken des Münchner Botanischen Gartens gezogen wird. Die Prä- 
paration der Kutikula bietet keinerlei Schwierigkeiten. Nach der Angabe 
von RuGE (1940) fertigt man mit dem Rasiermesser große Oberflächen- 
schnitte an und legt diese in 50% -Chromsäure, durch welche alle Bestand- 
teile mit Ausnahme der Kutikula aufgelöst werden. Schon nach etwa 
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30 min ist dieser Auflösungsprozeß beendet, und man kann die dünnen 
Kutikularhäute herausfischen, gründlich mit- Wasser überspülen und 
für die Untersuchung herrichten. 

Abb. 1 zeigt eine lichtmikroskopische Aufnahme der unterseitigen 
Kutikula, die in diesem Falle mit Sudan III angefärbt worden ist. Wir 
erkennen die kreisférmigen Umrisse der Hydropoten, die von Grüss 
(1927) näher untersucht und in etwas unglücklicher Weise als ,,Haus- 
toren“ bezeichnet worden sind. Es handelt sich hierbei um Gebilde, 
welche aus drei übereinanderstehenden Zellen aufgebaut sind. Gute 
Abbildungen hievon in der Aufsicht sowie im Querschnitt hat neuer- 
dings VARDAR (1950) gegeben. Die unterste Zelle ist becherförmig in die 
Epidermis eingesenkt und trägt die beiden anderen Zellen, die zusammen 
eine bikonvexe Linse bilden. Die oberste Zelle ragt meist als flache 
Kuppel über die Epidermis empor, kann jedoch bei manchen Nymphae- 
aceen (Nymphaea Lotus) haarartig auswachsen. 

Daß es sich bei diesen Gebilden um Hydropoten handelt, kann, wie 
auch DRAWERT betont, nicht zweifelhaft sein. Gegenüber Farbstoffen 
verhalten sie sich so wie die Hydropoten anderer Wasserpflanzen, und 
durch ein schönes Experiment konnte Grüss sogar den Nachweis er- 
bringen, daß sie Orte bevorzugter Wasseraufnahme sind. Legt man 
nämlich ein N ymphaea-Blatt auf Wasser, in dem sich in feiner Verteilung 
ehinesische Tusche befindet, so scheiden sich alsbald die Rußteilchen 
als dicker Belag an den Kopfzellen der Hydropoten ab und zeigen so an, 
daß hier ein ungewöhnlich starker Wassereinstrom erfolgt, aus dem das 
Kutikularsieb die festen Teilchen der Suspension herausgefiltert hat. 

Sowohl Grüss als auch VARDAR sind allerdings der Meinung, daß die 
Oberfläche dieser Hydropotenzelle gar nicht kutinisiert sei. Schon das 
lichtmikroskopische Bild läßt jedoch erkennen, daß die Stellen, wo das 
gefärbte Häutchen zerrissen ist (Abb. 1 rechts oben) oder eine Hydro- 
potenzelle samt Verdickungsring ausgefallen ist, heller sind als die Innen- 
fläche der Ringe. Es muß also noch eine wenn auch geringe Kutinisierung 
vorhanden sein. 

Glücklicherweise eignet sich nun die Kutikula der meisten Wasser- 
pflanzen, die ja nach FREy-WyssLiING (1948) nur aus einem äußerst 
dünnen optisch isotropen Häutchen besteht, auch für die Untersuchung 
im Elektronenmikroskop. Werden Kutikularhäute anderer Pflanzen 
(z.B. von Hedera) in oben geschilderter Weise isoliert, so erscheinen sie 
wegen ihrer Dicke im Elektronenmikroskop vollständig schwarz, die 
Kutikula der Nymphaeaceen dagegen wird — zumal bei nicht allzu 
starken Vergrößerungen — noch recht gut durchleuchtet. 

Stellt man nun auf die Kutikula der Hydropotenzelle ein, die ja 
durch den Verdickungsring stets deutlich abgegrenzt ist, so erkennt man 
mit Überraschung, daß hier die Kutikula — im Gegensatz zu jener 
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außerhalb der Hydropote — siebartig durchlöchert erscheint (Abb. 2). 
Vergrößert man diese hellen Stellen noch schärfer (Abb. 3), so glaubt 








Abb. 1. Lichtmikroskopisches Bild der unterseitigen Kutikula von Nymphaea. Die Kreise 
(Durchmesser etwa 20 «) sind die verdickten Ringwülste, welchegie Hydropoten begrenzen. 


man innerhalb der hellgrauen Felder Perforationen mit 0,05 # Durch- 
messer zu sehen, doch selbst diese weißen Punkte sind — wie sich im 
Dunkelfeld erweist — noch nicht wirkliche Löcher in der Kutikula. 





Abb. 2. Elektronenbild der Kutikula einer Hydropotenzelle. Nur innerhalb der Hydropote 
zeigt die Kutikula zahlreiche Verdünnungen. Vergr. 2800fach. 


Die Bilder, welche uns einen Eindruck von der extrem starken, sieb- 
artigen Verdünnung der Kutikula innerhalb der Hydropote bieten, 
geben nun wohl ohne Zweifel auch die Erklärung für den erleichterten 
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Stoffdurchtritt in diesen Zellen, der sicher mit der Funktion der Hydro- 
poten zusammenhängt. 

Es wird eine dankbare Aufgabe sein, zu untersuchen, ob auch 
die Kutikula von Hydropoten anderer Wasserpflanzen sowie die- 
jenige der Saugschuppen der Bromeliaceen im Elektronenmikroskop 
ähnliche Bilder ergeben. 








Abb. 3. Verdü tellen in der Hydropotenkutikula. Auch die weißen Punkte inmitten 
der hellgrauen Felder sind — wie Dunkelfeldbeobachtungen zeigen — noch keine wirklichen 
Perforationen. Vergr. 13400fach. 
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